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Vorwort 


Das Thema des Chromosomenbaus kann in engerem oder 
weiterem Sinn gefaft werden. Die vorliegende Darstellung ist 
eine enge Fassung. Eine Schilderung der gesamten Kerncytologie 
oder auch nur der Mitose und Meiose ist also unterblieben. Daraus 
folgt, daB das Buch nicht fiir Anfanger bestimmt ist. Auch die 
vielfach naheliegenden Exkurse auf genetisches Gebiet wurden 
vermieden oder durch kurze Hinweise ersetzt; dies um so mehr, 
als H. BAUER eine zusammenfassende Darstellung des Chromo- 
somenbaus mit besonderer Beriicksichtigung der Genetik in Aus- 
sicht gestellt hat. 

Das in dieser Weise beschrankte Thema ist noch immer so 
groB, daB es sich in eine tibersichtliche und lesbare Form nur 


_ durch Vermeidung breiter Polemik und eingehender Literatur- 


besprechung bringen lieB. Doch ist die Literatur, wenn auch 
nicht eingehend besprochen, so doch eingehend bertck- 
sichtigt. Alle Schriften zu erwahnen, in denen Chromosomen 
tiberhaupt behandelt werden, ware sinnlos; nicht unmittelbar den 
Bau der Chromosomen betreffende Untersuchungen wurden nur 
gestreift, wenn sie zum Verstandnis des Gegenstandes unmittelbar 
notig waren. Altere und alteste Beobachtungen, die langst in 
das Gesamtwissen eingegangen sind, wurden nur kurz behandelt, 
wie auch alte Abbildungen durch neue ersetzt wurden, wenn die 
neueren sachlich geeigneter waren. Es liegt im Wesen der Wissen- 
schaft, da das Beste organisch aufgenommen wird und dann 
selbstindig nicht mehr erscheint. — Uberholte Angaben zu_be- 
sprechen, ohne dai es der lebendige Zusammenhang erforderte, 
lag auBer dem Ziel der Darstellung. 

Die Beriicksichtigung der neuesten Schriften konnte infolge 
des langen Zeitraumes, den die Abfassung des Manuskriptes be- 
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nétigte, nur ungleichmaBig erfolgen. Zum Teil wurde die Literatur 
bis November 1937 verwertet, in welchem Monat das Manuskript 
abgeschlossen wurde. Vereinzelt konnten auch spater erschienene 
Schriften verwendet werden. 5 

Persénliche Unterstiitzung und Férderung mannigfacher Art 
habe ich meinem Chef, Herrn Prof. Frirz Knoin, und Herrn 
Prof. Franz Rurrner zu verdanken. Herrn Dr. Hans BavErR 
(Berlin) danke ich auch an dieser Stelle fiir manche Auskinfte 
und fiir die Uberlassung von Bildern. 

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Osterr.-Deutsche 
Wissenschaftshilfe) bin ich fiir die Erméglichung eines Studien- 
aufenthaltes in Berlin zu Dank verpflichtet. 

Dem Herrn Verleger danke ich in aufrichtiger Wertschatzung 
fiir sein groBziigiges und verstindnisvolles Entgegenkommen. 


Wien, im Marz 1938. 
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1. Kapitel 


Einleitung 


Die richtige Eimsicht in die Vorgainge bei der Kernteilung 
ist kaum Alter als ein halbes Jahrhundert. Im Jahre 1873 schil- 
derte ANTON SCHNEIDER zum erstenmal Mitosen bei Plathel- 
minthen, 1875 beschrieb STRASBURGER eingehend die Chromo- 
somen héherer Pflanzen; FLEMMING entdeckte 1882 an Tieren die 
Langsspaltung der Chromosomen; die Verteilung der Spalt- 
halften auf die Tochterkerne beobachteten an Tieren van BE- 
NEDEN (1883), an Pflanzen Heuser (1884). Die weiteren Fort- 
schritte, welche die Grundlagen zu der modernen Auffassung der 
Chromosomenindividualitat legten, sind an die Namen FLEMMING, 
Rasy, BoveRI, STRASBURGER, NEMEC, GUIGNARD, E. OVERTON, 
Witson gekniipft. Auf die Fiille der Untersuchungen, die seither 
entstanden sind, braucht an dieser Stelle nicht eigens hingewiesen 
zu werden. ; 

Uberblickt man das gesamte Schrifttum im Hinblick auf das 
hier zu behandelnde Thema, so lassen sich mehrere Richtungen 
feststellen. Wie tberall stand am Anfang die beschreibende 
Betrachtungsweise. Sie lieferte das gré8te Material und ist am 
sorefaltigsten extensiv und intensiv unterbaut. Die Probleme 
haben sich dabei immer mehr von der Beschreibung der auBeren 
Morphologie auf die des Feinbaus verschoben. Diese Forschungs- 
richtung ist z. Zt. noch nicht abgeschlossen; besonders die erst 
in den letzten Jahren entdeckte, bzw. richtig verstandene 
Struktur der Schleifenkerne der Dipteren gibt ein neues und be- 
sonders wegen der nahen Beziehung zur Genetik aussichtsreiches 
Untersuchungsgebiet ab. Es trat dann die experimentelle Be- 
handlungsweise hinzu, welcher wichtige, durch bloBe Beobachtung 
nicht erreichbare Ergebnisse zu verdanken sind. SchlieBlich er- 
gaben sich mit dem Fortschritt der Physik und Chemie und ins- 
besondere mit dem Aufschwung der HiweiBchemie neue Frage- 
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stellungen; allerdings ist man in dieser Hinsicht, abgesehen von 
einigen sehr allgemeinen Feststellungen, bisher tiber Analogie- 
schliisse und Spekulationen kaum hinausgekommen. 

DaB die Chromosomen bei sémtlichen in Kern- und Cyto- 
plasma differenzierten Organismen, also mit Ausnahme der Blau- 
algen und Bakterien auch bei den Protisten, wesensgleich sind, 
kann als gesicherte Tatsache gelten. Diese Erkenntnis ist aller- 
dings nicht sehr alt; erst durch die ausgedehnten Untersuchungen 
Bervars (1926) gelang die Hingliederung mancher abweichend 
erscheinender Protistenmitosen in das allgemeine Geschehen in 
befriedigender Weise; dennoch sind die Chromosomen der Pro- 
tisten im einzelnen im Vergleich mit denen der hdheren Tiere 
und Pflanzen noch wenig erforscht. 

Die grundlegenden Erscheinungen, die unter den Schlag- 
worten Chromosomenindividualitét und -kontinuitaét zusammen- 
gefaBt werden, gelten jedenfalls allgemein. Ihre Kenntnis wird in 
der folgenden Darstellung als bekannt vorausgesetzt; doch wird 
sich aus der Besprechung der neuesten Forschungen iiber den 
Chromosomenbau in mancher Hinsicht eine vertiefte Auffassung 
auch dieser grundsatzlichen Tatsachen gewinnen lassen. 


2. Kapitel 


Au8ere Morphologie der Chromosomen 


1. Allgemeines; Gré8e und Variation 


Die Chromosomen besitzen bei allen Organismen grund- 
satzlich gleiche Ausbildung und ahnliche GréS8enordnung. Nur 
bei den Dipteren kommen in bestimmten Geweben Chromosomen 
besonderer Ausbildung und von auf ergewohnlicher Gréfe vor; 
diese Riesenchromosomen sind eigentlich Chromosomenbiindel. 
Ihrer Besonderheit und Eignung fiir vertiefte Untersuchung 
halber werden sie in einem eigenen Abschnitt besprochen. Dies 
soll aber nicht bedeuten, da es gewissermaen zweierlei Sorten 
verschieden organisierter Chromosomen gabe; die Riesenchromo- 
somen leiten sich vielmehr von ,,gew6dhnlichen‘’ mitotischen 
Chromosomen ab und stellen nur eine extreme, physiologisch 
bedingte Abwandlung dieser dar. 

Die verschiedenen GréBen und Gestalten ,,gewohnlicher“ 
Chromosomen in voller Ausbildung, d. h. in den mittleren Teilungs- 
stadien (Meta- und Anaphase) zeigt Abb. 1. Die Teilfiguren sind 
allerdings insofern nicht ganz genau vergleichbar, als die Ob- 
jekte verschieden fixiert wurden und auch bei gleicher Fixierung 
die Fixierungswirkung in verschiedenen Geweben verschieden 
ist. So erscheinen die Chromosomen mancher Mitosen infolge 
von Aufquellung in Essigsdiure etwas groBer, andere infolge von 
Entquellung etwas kleiner als im Leben. Im Vergleich zu den 
tatsichlichen GroBenschwankungen kénnen diese Verainderungen 
aber vernachlassigt werden. 

Aus der Abbildung ist ersichtlich, daB es langfadenformige 
und kurze, fast kugelig erscheinende Chromosomen sowie alle 
Mittelformen gibt. Der Kugelform ist immer eine sehr geringe 
GesamtgroBe zugeordnet, d.h. die Breite schwankt im ganzen 
weniger als die Lange. Lange Chromosomen sind im allgemeinen 
zylindrisch gebaut; doch kommen auch spindelige, an den Enden 
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leicht zugespitzte vor (z. B. Morrerr — 1936 — an der Angio- 
sperme Lachenalia). Habituell eigenartige Chromosomen treten 
in der Spermatogenese mancher Cocciden auf (HUGHES-SCHRADER). 
Oft sind innerhalb eines Satzes starke Langenunterschiede vor- 
handen; die Breite ist dagegen im allgemeinen arteigentiimlich ; 
nur besonders kleine, scheinbar kugelformige Chromosomen sind 
deutlich schmaler als die groBen des gleichen Satzes (Abb. 2c), 
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was vermutlich auf verschiedener Spiralisierung beruht (vgl. das 
Ende des Kap. und Kap. ITI 2). 

Die kleinsten Chromosomen kommen nach BLACKBURN bei 
der Angiosperme Spirodela polyrrhiza vor (GréBe 0,1 u x 0,18 LM, 
Abb. 2a). Den sehr betriichtlichen GréBenunterschied gegeniiber 
groBen Chromosomen veranschaulicht Abb. 2b; das gréBere der 
beiden abgebildeten Chromosomen miBt 2 x 23 4. Nach 


Abb 2. a, b maximale Gréfenunter- 
_ schiede der Chromosomen: xy SME 

a Aquatorialplatte von Spirodela polyr- ae 

rhiza, b kleines und groBes Chromosom 

des Satzes von Haemanthus Kalbreyert a 

(Angiospermen); VergréBerung etwas 

stirker als in Abb. 1 (MaS8stab!). 


e extreme GréBenunterschiede inner- ¢ Nee ° va 
halb eines Chromosomenbestandes: ea. GAS 

Aquatorialplatte von Oceanodroma leu- yes,” 

corrhoa (Vogel) mit 74 verschieden e ee 2 

langen und breiten Chromosomen. —— & °° ‘- 


a, b nach BLACKBURN; ¢€ nach OGUMA 7: 
} 250fach (der MaBstab gilt nur fir Gee’ 
a und DB). 


Erklarungen zu Abb. 1. 


Ubersicht iiber die verschiedenen Groen und Formen der Chromosomen 
bei Protisten, Metazoen und Metaphyten. a, b Hartmannella Klitzket 
(AmGbe): a@ Metakinese, ) Anaphase; der gréfere K6rper im Kern ist ein 
Nukleolusrest (zum GréBenvergleich wurden einige Futterbakterien dazu- 
gezeichnet) (Subl.-Alk.). ¢ Metaphase-Polansicht aus einer kleinen Zelle 
von Cocconeis placentula var. pseudolineata, d aus einer groBen Zelle von 
var. lineata (Diatomeen) (Subl.-Alk.). e vegetative Anaphase von Vaucheria 
sp. (Griinalge) (Flemming-Benda). f Metaphase einer Chrysomonade (Subl.- 
Alk.). g spermatogene Anaphase von Sphaeroplea annulina (Grinalge) 
(Flemming-Benda). h Vegetative Anaphase von Pithophora Kewensis (Grin- 
alge) (Essigkarm.). 7% Oberer Teil der Basidie von Amanita muscarva, 
II. Anaphase (Spindeln schrag zur Bildebene) (Essigkarm.). 7 Erste Anaphase 
im Pollenkern von Sparmannia africana (Flemming-Benda). k Metaphase- 
Polansicht und / Anaphase-Seitenansicht aus den Oogonien von Drosophila 
melanogaster (San Felice). m Anaphase einer Blastomerenmitose von Salmo 
salvelinus (Saibling) (Alk.-Hisessig). Metaphase aus der Wurzelspitze von 
Crepis capillaris (Flemming-Benda). o Anaphase aus der Wurzelspitze der 
Aroidee Sauromatum guttatum (Flemming-Benda). p spermatogoniale 
Anaphase von Pygaera pigra (Schmetterling) (Alk.-Hisessig). g Metaphase 
und r+ spate Anaphase von Oedogonium sp. (Griinalge) (Subl.-Alk.). s Meta- 
phase der II. Spermatocytenteilung von Gerris lateralis (Flemming-Benda), 
¢ II. Anaphase von Macrotylus quadripunctatus (Essigkarm.)(Wanzen). wsper- 
matogoniale Metaphase von Gomphocerus rufus (Orthoptere) (Flemming- 
Benda). v Anaphase aus der Larve von Ambystoma tigrinum (Axolotl) 
(Helly). w Anaphase aus der Wurzelspitze von Aloé strigata (Angiosperme) 
(Flemming). — Nur in Abb. 7, k, n und s ist der gesamte Chromosomen- 
bestand dargestellt. Original. 
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Daruinctons Messungen auf Grund der Untersuchungen BEHRES 
kommen bei Drosophyllum lusitanicum sogar Chromosomen von der 
GroBe 2 u X 25 w vor (vgl. auch Lewrrsky 1931 und die zahl- 
reichen anschaulichen Abbildungen bei Matsuura & SuT6 1935). 
BuiacKkBuRrNs Berechnungen ergeben, daf der Volumunterschied 
der kleinsten und eroBten Chromosomen | : 66000 betragt. 

Es scheint danach der Gedanke nahezuliegen, da’ ,,Chromo- 
som nicht gleich Chromosom“ ist, sondern dafi die gréBeren, 
langeren Chromosomen Sammelbildungen aneinandergereihter 
kleiner sind; in dieser Weise stellt sich ReurER die Phylogenie 
der Chromosomen vor. Solche Uberlegungen sind aber rein 
spekulativer Natur; alle Tatsachen, die sich aus der Untersuchung 
rezenter Chromosomen ergeben, sprechen eher dagegen. 

In einem anderen Sinn sind die Chromosomen allerdings 
,Sammelbildungen’‘, da sie aus bestimmten EHinheiten, den 
Chromomeren, aufgebaut sind (Kap. III 3). Es ist aber nicht 
anzunehmen, daf die phylogenetisch urspriinglichen Chromo- 
somen nur aus einer Chromomere bestanden; denn zum Wesen 
eines Chromosoms gehért der Besitz einer Spindelansatzstelle und 
das Vorhandensein von zwei Armen; somit muften zumindest 
zwei Chromomeren vorhanden gewesen sein. Aus dem Verhalten 
wahrend des mitotischen Zyklus folgt aber auBerdem mit Sicher- 
heit, da auch die kleinsten Chromosomen aus mehreren (zahl- 
reichen) Chromomeren aufgebaut sind. Die Tatsache, dai etwa 
eine Pachytaénchromomere von Liliwm die gleiche GroBe wie das 
kleinste Chromosom von Spirodela besitzt, ist nicht im gegen- 
teiligen Sinn beweisend; sie zeigt nur, daB die Liliwm-Chromo- 
meren nicht MinimalgroBe besitzen — wobei noch zu bedenken 
ist, da nicht die genetisch wesentliche Struktur einer Chromo- 
mere sichtbar wird, sondern deren chromatische Umhiillung.?) 


1) Bei den kernlosen Blaualgen und Bakterien wurden wiederholt 
,,Chromosomen“ beschrieben. Diese besonders fiir die Bakterien noch 
‘neuerdings vertretene Auffassung (BApian) beruht auf der grundsatz- 
lichen Verkennung dessen, was ein Chromosom ist: ein Chromosom ist 
ein bestimmter Bestandteil des Zellkerns mit einem bestimmten mito- 
tischen Zyklus und von jenem bestimmten Aufbau, dessen Schilderung 
dieses Buch gewidmet ist. Keine der Angaben tiber das Vorkommen von 
Chromosomen bei Bakterien und Blaualgen geniigt auch nur annaihernd 
dieser Anforderung. Da& es Aquivalente fiir die Kerne bzw. Chromo- 
somen anderer Organismen bei Bakterien und Blaualgen gibt, ist selbst- 
verstandlich. 
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Worauf das Vorkommen sehr verschiedener Chromosomen- 
groBen im Organismenreich iiberhaupt beruht, 1iBt sich vor- 
laufig nicht tibersehen. Die Erscheinung, da die absolute GréBe 
von Zellorganellen in allgemein physikalisch-chemischer Hinsicht 
bedeutungsvoll ist (Anniherung an die Molekiilgr6Be bei sinkender 
GroBe, Verainderung der Kapillarwirkung, Adsorptionswirkung 
u. a.m.) ist fiir die Chromosomen noch nicht analysierbar. In 
genetischer Hinsicht ist die Sachlage insofern klar, als auch die 
kleinsten Chromosomen noch genug Raum fiir zahlreiche Gene 
enthalten; im itbrigen ist festzustellen, daB keine gesetzmabige 
Beziehung zwischen ChromosomengréBe und Hoéhe der Organi- 
sation herrscht (wenn auch vorwiegend die Protisten kleine, 
die héheren Organismen grofe Chromosomen besitzen). Die 
Tatsache, da verschiedene, manchmal sehr verschiedene Groen 
(Volumina) bei nahe verwandten Organismen vorkommen kénnen, 
zeigt, daB es sich hier um Veranderungen von ,,Ballaststoffen* 
unbekannter physiologischer Bedeutung, nicht um Veranderungen 
der genetisch wesentlichen Substanzen handelt (bei Angio- 
spermen WarTH, Herrz 1926, BrHre, bei Griinalgen GEITLER 
1936; Abb. 3a—g). 

Den verhialtnismaBig betrachtlichen Gr6Benunterschieden 
der Chromosomen verschiedener Organismen stehen verhaltnis- 
maifig geringe ontogenetische Schwankungen gegentiber 
(Abb. 3h—s). Hine Ausnahme machen nur die erwahnten Riesen- 
,chromosomen‘‘ der Dipteren, die im Vergleich zu den gewohn- 
lichen mitotischen Chromosomen rund 100 mal linger und ent- 
sprechend breiter sind (Abb. 4; vgl. Kap. IV). 

Die ontogenetischen GroBenschwankungen wurden erst in 
wenigen Fallen genauer untersucht. Nach Ruoopa ERDMANN zeigt 
die Gré8e der Chromosomen wahrend der Furchung des See- 
igeleies (Strongylocentrotus lividus) wie die der Kerne und Zellen 
eine deutliche Abhangigkeit von der Temperatur: die Chromo- 
somen sind in der Kalte groBer.1) Runnsrr6m fand am Seeigelei 


1) Es ist in diesem Zusammenhang bemerkenswert, daf nach 
Hertz (1926) Cyclamen-Arten kalterer Gebiete gréBere Chromosomen als 
die warmerer Gebiete besitzen (ebenso AvpuLoy fiir Gramineen); Oxalis- 
Arten scheinen sich allerdings umgekehrt zu verhalten (Heitz 1927). 
Fiir eine sichere Beurteilung dieser Tatsachen liegen noch zu wenige 
Beobachtungen vor. — Baxscock & CAMERON und Bascock, STEBBINS & 
JENKINS nebmen fiir Crepidinen (Kompositen) an, daf — von Ausnahmen 
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eine deutliche Beziehung zur Ernaihrung (Kalimangel). Bei _ 
Ascaris sind nach HANcE (19276) die homologen Chromosomen 
in den frithen Furchungsstadien verschieden lang: die kiirzeren 
(und wohl schmialeren) stammen vom Mannchen; spater gleicht 
sich der Unterschied infolge Milieugleichheit aus. Wrrscur fand, 
daB bei der zwittrigen Lepas anatifera (Cirripedia) die Chromo- 
somen der Oocyten viermal gréBer als die der Spermatocyten 
sind. Nach Hance (1926, 1927a) sind die Chromosomen des 
Huhnes in Gewebekultur — wahrscheinlich infolge reichlicherer 
Ernahrung — gr6Ber als in situ. Wohl einfach milieubedingt 
sind auch die zahlreichen nicht naher analysierten GroBenunter- 
schiede in pflanzlichen und tierischen Geweben (Abb. 3h—s; 
ScuraDER & HuGHES-SCHRADER, JENTSCH u.a.). Besonders 
starke Unterschiede bestehen bei den Angiospermen zwischen 
den Chromosomen des Tapetums und der anliegenden Gewebe 
(Bonner 1912), zwischen funktionierenden. und abortierenden 
Makrosporen (TAHARA 1921) und in von Parasiten befallenen 
und freien Geweben (SAKAMURA 1920). 

Oft besteht eine unmittelbare Beziehung zwischen der GroBe 
der Chromosomen und der Teilungsfrequenz: in schnell auf- 
einanderfolgenden Teilungen werden die Chromosomen kleiner 
(naher untersucht von Roopa ERpDMANN an der Furchung des 
Seeigeleies; ebenso werden die Chromosomen wahrend der schnell 
aufeinanderfolgenden Teilungen in den spermatogenen Faden 
der Characeen — Abb. 37, k — und wohl in allen Fallen reichlicher 
Vielfachteilungen in Sporangien u. dgl. kleiner). Die Abhangig- 
keit von der ZellgréBe, d. h. der Cytoplasmamenge ist vielfach 
deutlich erkennbar. 

GroBenunterschiede der Chromosomen lassen sich in manchen 
Fallen als genotypisch verursacht erkennen. So sind bei dem 
Lebermoos Sphaerocarpus Donellii die Chromosomen im Weibchen 
etwas groRer als im Mannchen (LoRBEER 1930). Ebenso ist das 
X-Chromosom (vielleicht auch die Autosomen) von Melandrium 
im Weibchen etwas groBer als im Mannchen (BELAR 1925). Nach 
Evans & Swezy sind bei Ratte und Mensch die Chromosomen 
im Mannchen langer (und breiter?) als im Weibchen (bedarf 


abgesehen — phylogenetisch abgeleitete Arten ,,kleinere‘“‘ Chromosomen 
als primitive Arten besitzen; fiir andere Bliitenpflanzen versuchte dies 
Deriaunay (1926) zu zeigen. Doch handelt es sich hierbei wohl vielfach 
um ein Kiirzerwerden der Arme. 
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wohl der Nachpriifung). In haploiden J'riton-Larven sind die 
Chromosomen gréBer als in normal diploiden (FANKHAUSER 1934). 
TIsCHLER (1918) fand verschiedene Chromosomengréen bei zwei 


a Yo y) 

YA 342 

Vee WAS 
Me 


ay NIALL, 
Sard ee si$Z 10M 
REARS a 
No A 
a (SVS g 
S 
Ve 
Pw) Ni 
h k 
DL 


Abb. 3.  Phylogenetische und ontogenetische Gréfenanderungen der 
Chromosomen. a—g Aquatorialplatten nahe verwandter Griinalgen (Rhizo- 
clonium-Arten a, b, Cladophora-Arten c—gq) (Essigkarm.). h Metaphase- 
chromosomen der 2. Furchungsteilung, 7 aus dem Gehirn eines jungen 
Nauplius von Cyclops sp.; 7 Metaphasechromosomen aus der Scheitelzelle, 
k; aus einer spiten spermatogonialen Mitose von Nitella mucronata (Griin- 
alge) (Essigkarm.). [—s Chromosomen von Icerya purchasi (Schildlaus), 
| Hifurchung, m junge Blastula, n alter Embryo, 0-—s junges Tier (0 Kpi- 
dermiszelle, p Muskelzelle, q Ausfiihrungsgang des Hodens, 7 Spermatogonie, 
s Spermatocyte). a—g nach GEITLER, h—k Original, I—s nach F. & S. 
ScHRADER. Der Mafstab gilt nur fiir Abb. a—k. 
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Rassen von Phragmites communis, DARLINGTON (1929) in triploiden 
Tradescantien, THOMAS in verschiedenen Individuen von Loliwm 
perenne. Im Bastard Vicia sativa x angustifolia (SWESCHNIKOWA) 
und in f,-Bastarden von Dianthus monspessulanus x plumarius 
(ROHWEDER) sind die Chromosomen kleiner als die der Eltern. 

Die Ursache der GroBenschwankungen kann in einer Ver- 
anderung der Menge der Chromosomensubstanz als solcher be- 
stehen, die wieder in Beziehung zur Ernahrung steht. Es kann 
aber auch als Ursache verschiedene ,,Aufquellung in Abhangig- 
keit vom p;,-Wert wirken, wie dies Kuwapa & SakAmuRA (1926) 
gezeigt haben (in dieser Weise sind vielleicht die genotypisch kon- 
trollierten Verinderungen nahe verwandter Formen zu verstehen). 

Von den tatsichlichen Volumschwankungen sind jene Ver- 
anderungen zu unterscheiden, die in einer Verdickung bei 
Abnahme der Lange oder umgekehrt bestehen, wobei das 
Volumen im wesentlichen das gleiche bleibt. Die Ursache hierfiir 
ist eine phanotypisch oder genotypisch bedingte verschieden 
starke Spiralisierung (Stauchung der Chromonemaschraube; vel. 
Kap. ITI 2). 

Viele altere Angaben tiber kimstliche Beeinflussung der 
Chromosomen durch Temperatur (SCHRAMMEN 1902, O. Hart- 
MANN 1919), Benzindaimpfe (NEmeEc 1910), Narkotisieren (LUNDE- 
GARDH 1914, SAKAMURA 1916, 1920) lassen nicht sicher erkennen, 
ob es sich um veranderte Spiralisierung, Aufquellung oder um 
beides handelt. In dieser Hinsicht unklar sind auch die Beob- 
achtungen HamMets, der in wachsenden regenerierenden Geweben 
von Clymenella torquata bei Anwesenheit von Sulfhydrilgruppen 
Dickerwerden, nach Sulfoxydbehandlung Diimner- und Kiirzer- 
werden der Chromosomen feststellte. . 

Phanotypisch verursachte verschiedene Spiralisierung wurde 
mit Sicherheit bei Z'rilliwm (Liliacee) nachgewiesen (MATSUURA 
1935). In der gleichen Weise deutbar sind die Ergebnisse DELAU- 
NAys (1931), der in stark abgekiihlten Wurzeln bedeutende Ver- 
kiirzungen (bis zu 50°) fand, und analoge Befunde an meiotischen 
Chromosomen von Stow (1926) an Solanum tuberosum, SHIMo- 
TOMAL (1927) an Scilla japonica, BRYDEN (1935) an der Ratte, 
STRAUB (1936) und HaseLwarrer (1937) an Bliitenpflanzen. 
Auf phanotypischer Spiralisierungsinderung beruhen wohl auch 
die bekannten Veranderungen der Chromosomen in Karzinomen 
(PoLITzER). 


1. Allgemeines; Grée und Variation IJ 


xenotypisch verursachte verschiedene Spiralisierung ist noch 
nicht, wie im phanotypischen Fall von Trillium, unmittelbar 
gesehen worden, laiBt sich aber aus der eingetretenen Verkiirzung 
unter Verdickung oder umgekehrt erschlieBen bei Schmetter- 
lingen (SEILER 1925) und bei Bliitenpflanzen (Lestey & Frost 
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Abb. 4. Vergleich der Groen eaten Chromosomen (rechts oben) 
und der Riesenchromosomen aus der Speicheldriise von Drosophila melano- 
gaster. — Nach PatntTER aus TIMOFEEFF-RESSOVSKY. 
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wiesen fiir Matthiola incana ein Genpaar nach, welches das Langen- 
Breitenverhaltnis der meiotischen Chromosomen reguliert, BRES- 
LAWETZ beobachtete bei Melandrium Individuen mit abweichend 
gestalteten Chromosomen). 

Wabhrscheinlich auf verschiedener Spiralisierung beruht auch 
die Erscheinung, da in Bastarden zwischen Eltern mit ver- 
schieden groBen Chromosomen eine intermediare Angleichung 
erfolgen kann (M. NawascHiIn 193lc, Stmoner 1931, Levan 
19366, PreRcE 1936). 

SchlieBlich haben wohl die gleiche Ursache die scheinbar 
qualitativen Formenunterschiede, die spontan oder nach Bastar- 
dierung intra- oder interindividuell auftreten konnen, so die ver- 
schiedene Linge oder das ganzliche Verschwinden des Trabanten- 
fadens und die GréBe des Trabanten (M. Nawascutn 1927, 1925, 
Haca 1934, FERNANDES, GUSULEAC & TARNAWSCHI). In anderen 
Fallen ist die GréBe (und Gestalt) der Chromosomen unter nattir- 
lichen Bedingungen weitgehend konstant: so fand M. NAwaAscHIN 
(1926a) unter 2000 Pflanzen von Crepis capillaris keinerlei Ver- 
anderungen. 


2. Primare Gliederung (Spindelansatz) 


Dali die Chromosomen einer Teilungsfigur verschiedene 
Lange und Gestalt besitzen, ist seit langem bekannt (STRASBURGER 
1882, GUIGNARD 1899 u.a.). Besonders Surtron (1902), S. Nawa- 
SCHIN (1910—1916), AGAR (1912), Cx. MULLER (1912), RosEn- 
BERG (1899, 1904), TscHERNOJAROW (1914) und SaKamura (1915, 
1920) zeigten, dafX sich jedes Chromosom an bestimmten Eigen- 
tiimlichkeiten erkennen lat. Zahlreiche neuere Untersuchungen 
(Taytor, Lewirrsky, DeLaunay, Heirz) haben diese Auffassung 
vertieft und die allgemeine Tatsache ergeben, daB jedes Chromo- 
som bestimmte morphologische Kennzeichen besitzt, die sich in 
einer bestimmten Differenzierung in der Langsrichtung 
ausdriicken. (Dies steht m Einklang mit der schon friiher auf 
andere Weise erschlossenen Auffassung von der linearen An- 
ordnung der Gene.) 

Auch fiir die Chromosomen der Protisten, die lange Zeit 
ungentigend untersucht waren und bei welchen die Identifizierung 
bestimmter Chromosomen Schwierigkeiten bereitete, stehen die 
gleichen Tatsachen nunmehr fest. Neben den Coccidien und 
Actinophrys (vgl. DoBELL, DoBELL & JAMESON, BELAR 1922, 1926) 
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sind am besten bekannt die Opalinide Zelleriella (CHEN 1936, 
Abb. 5) und einige Cladophoraceen (GEITLER 1936). 

Das auffallendste, bei allen eingehend untersuchten Chromo- 
somen festgestellte und sicher ausnahmslos vorhandene Merkmal 
der Liangsdifferenzierung ist die bestimmte Lage der Spindel- 
ansatzstelle (Acar 1911, 1912, McCLtune 1914, CarotruErs 


™~s 


Abb. 5. Die 12 Chromosomen des haploiden Satzes von Zelleriella inter- 

media (Opalinide), aus der Metaphase herausgezeichnet: jedes Chromosom 

ist an seiner Lange und der Lage der Spindelansatzstelle kenntlich; in zwei 

Chromosomen ist ein Nukleolus eingeschaltet. (Subl.-Alk.) — 2710fach, 
nach CHEN. 


1917; ftir kleine Chromosomen besonders Tayntor und Tar- 
NAWSCHI). Mittels dieser Stelle (primary constriction, Kinetochor, 
Centromer, Kommissur) ist das Chromosom an der Spindel be- 
festigt, in der Metaphase liegt sie ausnahmslos im Aquator (auch 
wenn im Fall langer Chromosomen die Arme aus der Platte 
, beraushingen*), wahrend der Anaphasebewegung der Chroma- 
tiden wandert sie voraus!), an dieser Stelle, die ein locus minoris 
resistentiae ist, werden die Chromosomen bei mechanischer Be- 


1) In den Spermatocyten von Sciara (Diptere) wandern allerdings 
in der I. Anaphase vier Chromosomen ,,riickwiarts, d. h. unter Nach- 
ziehen der Spindelansatzstelle (Mrrz 1933). Dieses ganz vereinzelte 
Verhalten steht zweifellos in emem — nicht ganz verstandlichen — Zu- 
sammenhang mit dem Auf ergewohnlichen des ganzen Teilungsvorgangs, 
was sich unter anderem in der monozentrischen Spindel und dem Zu- 
erundegehen der vier (von zehn) Chromosomen ausdriickt. 
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anspruchung abgebogen (Abb. 1, 6), in der meiotischen Prophase 
terminalisieren die Chiasmata von ihr weg (DaRLincToN). Die 
Spiralisierung der Chromonemata zu beiden Seiten des Spindel- 
ansatzes verlauft unabhangig, die Windungsrichtung wird am 
Ansatz oft umgekehrt, d.h. die Spiralisierung greift nicht itber 
ihn hinweg (zuletzt Matsuura 1937 b). 

Der Spindelansatz kann ungefahr gleichweit von den Chromo- 
somenenden entfernt oder einem Ende genahert liegen (,,median** 
,submedian an_ ,,atelo- 
mitischen“ Chromosomen 
oder ,,terminal‘‘, ,,subter- 


minal“ an ,,telomitischen“‘ 
Chromosomen), Allerdings 
scheint echt terminale Lage 
niemals vorzukommen; viel- 
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Abb. 6a. Haploider Chromosomensatz im Pollenkorn von Uvularia grandi- 


flora (Liliacee): 7 Chromosomen, die sich in der Linge, der Lage des Spindel- 
ansatzes und dem Besitz sekundarer Kinschniirungen unterscheiden; links 
Anaphase in Seitenansicht, rechts Metaphase in Polansicht (Flemming- 

Benda). — Etwa 1500fach, nach Gririer. 


Chromosomen, wo dies scheinbar der Fall ist, ein kleiner und 
daher leicht zu tibersehender Chromosomenabschnitt. ,,jenseits‘ 
der Ansatzstelle vorhanden sein. Zufolge dieser von Herrz 
(1928) begriindeten, von Lrwirsky u.a. weiter ausgebauten 
Auffassung wird jedes Chromosom durch den Spindelansatz 
in zwei Abschnitte (Arme oder Schenkel) gegliedert, ist also 
erundsatzlich zweiarmig. Die Linge der Arme kann ungefahr 
gleich oder sehr ungleich sein, im extremen Fall ist der eine Arm 
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winzig klein. Fiir die Richtigkeit der Vorstellung spricht, dab es 
gelungen ist an vielen scheinbar telomitischen Chromosomen den 
zweiten kleinen, képfehenf6rmigen Arm aufzufinden [KaAur- 
MANN 1934, PRoKOFJEWA 1935a fiir Drosophila 
winzigen ,,punktférmigen** IV. Chromosomen — Abb. 1k —, 


auch fiir die 


an den Riesenchromosomen durch EmMmuEns 1936 bestatigt ; 
PROKOFJEWA (1934, 1935b) fiir Fische und Amphibien, Wurrr 
fiir Orthopteren (Abb. 66), Kotumr & Dartrneton (1934) fiir 
Sadugetiere, GEITLER (1936) fiir Cladophoraceen]. 

Das &ubere Aussehen des Chromosoms wird somit 
bei bestimmter Gesamtlange durch das Langenver- 
haltnis seiner beiden Arme bestimmt. 

Die Ansatzstelle ist bei verschiedenen Chromosomen ver- 
schieden deutlich sichtbar. An kleinen, nicht zu kurzen Chromo- 
somen ist sie zumindest an der Abbiegung des Chromosomen- 
korpers in der Anaphase erkennbar (doch gibt es Ausnahmen, 
vel. weiter unten). An gréBeren Chromosomen erscheint sie als 
Einschniirung oder als achromatische, d.h. mit den wtblichen 
Kernfarbstoffen nicht farbbare Unterbrechung des Chromosomen- 
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Abb. 6b. Die scheinbar einarmigen Chromosomen (mit scheinbar ter- 
minalem Spindelansatz) von Heuschrecken: in Wirklichkeit ist links vom 
Spindelansatz ein kleiner kopfférmiger Arm vorhanden. A spate Pro- 
phase, B Metaphase, C—H Anphase. ~~ Halbschematisch, nach WuiTE. 


korpers (Abb. 1—7).. Die achromatische Unterbrechung erweist 
sich mit FEuLGENS Nuklealreaktion als anukleal (SCHAEDE 1936, 
1937). Das Aussehen hangt stark von der Fixierung ab (LE- 
WITsKY 1929, 1931b, 1934 an Bliitenpflanzen, Nakamura 1931 
an Reptilien, Prokorsewa 1935 an Amphibien). Allgemein 
machen entquellende Reagentien die Einschniirung deutlicher 
(Abb. 7, LorBreER 1934). Doch verandern auch verschiedene 
physiologische Zustande intravital die Auspragung (LORBEER 1934 
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an Lebermoosen; nach ANDRES & NAWASCHIN ist die Gliederung 
der Chromosomen des Menschen in Gewebekultur deutlicher 
als in situ). 

Die Ansatzstelle ist auSer in der Metaphase und Anaphase 
auch in der Pro- und Telophase und unter besonderen Umstanden 
(Heterochromasie der anschlieSenden Chromosomenabschnitte) 
auch im Ruhekern erkennbar (Abb. 18), d.h. lat sich in allen 
Fallen, wo die Chromosomen distinkt wahrnehmbar sind, nach- 


Y a 


Abb. 7. Aussehen der Chromosomen und des Spindelansatzes nach ver- 
schiedener Fixierung. Metaphasen aus dem mannlichen Gametophyten 
von Pellia Neesiana (Lebermoos) «a fixiert nach Carnoy, ) nach La Cour: 
im zweiten Fall ist die Spindelansatzstelle deutlicher sichtbar. — 
Nach LorBeEeEr. 


weisen. Sie ist auch wahrend der maximalen Streckung der 
Chromosomen in der meiotischen Prophase sichtbar (Abb. 45; 
BELLING 1928, DARLINGTON 1933a, GHITLER 1933, McoCirntock 
1933). Die Spindelansatzstelle ist also ein konstantes, autonomes 
Strukturelement, nicht aber, wie friiher angenommen wurde 
(SAKAMURA 1916) eine durch die Mitosemechanik bzw. die Spindel 
sekundar hervorgerufene Bildung. 

Funktionell ist die Spindelansatzstelle an der pra- und post- 
metaphasischen Bewegung der Chromosomen wesentlich aktiv be- 
teiligt (BrELAR 1929, LorBEER 1934, DarLInaron 1937, SCHRADER 
1935, 1936). BrLAR nimmt an, daf hier ein zaher Fliissigkeits- 
faden abgeschieden wird, der sich als Zugfaser auf der Spindel 
ausbreitet (Abb. 50). Jedenfalls sind Chromosomen, die ihre 
Spindelansatzstelle bzw. einen sie enthaltenden Abschnitt ver- 
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loren haben (z. B. nach Réntgenbestrahlung, durch bestimmte 
Arten von crossing over) nicht mehr aktiv wanderungsfihig ; 
durch crossing over entstandene abnorme Chromosomen mit 
zwei Ansatzstellen werden in der Anaphase zwischen den beiden 
Polen gezerrt (McCuinrock, 8. G. Smita, DARLINGTON u. a.). 

Die Verschiedenheit zwischen Ansatzstelle und Armen zeigt 
sich auch darin, dali in der Mitose die Spaltung der Arme 
(genauer der Chromonemata) der der Ansatzstelle vorauseilt; in 
der Meiose la8t sich der Zeitpunkt der Trennung der Tochter- 
ansatzstellen experimentell verschieben (MatsuuRA 1937c). 

Im Zusammenhang mit ihrer Funktion erscheint die Spindel- 
ansatzstelle dorsiventral gebaut: die ,,Zugfasern“ setzen nur an 
der polwarts gerichteten, konvexen Seite an. LORBEER (1934) 
nimmt unter Ausbau der Gedankengange BELARs an, daf hier 
besonders rege Stoffwechselvorgange ablaufen.') 

In weiterem Zusammenhang mit der komplizierten Be- 
wegungsfunktion des Spindelansatzes steht wohl eine bestimmte, 
bei vielen Tieren und Pflanzen beobachtete Differenzierung inner- 
halb der, bisher nur negativ als Unterbrechung des Chromosoms 
geschilderten, Ansatzstelle. Nach guter Fixierung und stark 
differenzierender Farbung tritt ein distinkter, kleiner, stark 
farbbarer Korper hervor, der an der konvexen, dem Spindelpol 
genaherten Seite liegt. Er erscheint bald deutlich als ein Teil der 
Ansatzstelle in einem ,,Hof (Abb. 8, SCHRADER 1936), bald 
als diese selbst (DARLINGTON u.a. identifizieren ihn tberhaupt 
mit der Ansatzstelle). 

METZNER beschrieb diese von ihm als ,,Leitk6rperchen‘ be- 
zeichneten Bildungen zuerst bei Salamandra (1894), SCHRADER 
(1937) hat sie bei Amphiuwma (Amphibium) emgehend untersucht. 
Ahnliche Gebilde beobachteten an Angiospermen, Insekten und 
Wirbeltieren WENRICH, PrInnEY, 8. NAWASCHIN (1927) Minovucut1, 
Marpa (1928), Kuwapa 1929, SHarp 1929, Bear (1929), Tran- 
KOwsky, Karo (1930), NakAMuURA (1931), Witson (1931), NEBEL 
(1932a, 1935a), WHITE (1935b), Marruey (1936). Bear (1928a) 
untersuchte sie in den Spermatocyten von Heuschrecken (Abb. 48) 
und hier auch im Leben: sie erscheinen dann als seitlicher 

1) Dartincrons Ansicht (1937), derzufolge die Spindelansatzstelle 
an der Zellwandbildung mitbeteiligt ist, wurde bereits widerlegt (GEITLER 
1937b, FRANKEL 1937). 


Protoplasma-Monographien XIV: Geitler 


to 
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, AusbiB’ des Chromosomenkérpers, der aber wohl die gesamte 
Ansatzstelle, nicht nur das Leitkérperchen reprasentiert. In 
anderen Fallen erscheinen die Leitkérperchen in der Anaphase, 
wohl infolge des Zuges der Spindelfaser, an langen Faden (NEBEL 
1935 a u.a.). 

Die von S. NawAscHIn (1927) in den somatischen Chromo- 
somen der Liliacee Galtonia candicans als Leitkérperchen an- 
gesehenen Bildungen sind offenbar nicht endstandige Leit- 


\ b et 
Abb. 8. Leitkérperchen an der Spindelansatzstelle. Amphiuma tridactylum 
(Amphibium); a, b, ¢ Chromosomentetrade in friiher, mittlerer und spater 
Metaphase der I. Spermatocytenteilung: dem Doppelbau der Partner ent- 
sprechend sind je zwei Leitkérperchen vorhanden; d, e Pol- und Seiten- 
ansicht einer Dyade der II. Spermatocytenteilung. (Flemming-Benda). — 
Nach ScurapeEr. 


korperchen an_,,telomitischen“ Chromosomen, sondern stellen 
die kurzen, kopfférmigen ,,zweiten“ Arme dar (Abb. 9); dies ergibt 
sich daraus, dag der Spindelansatz nicht an ihnen, sondern 
zwischen ihnen und dem ibrigen Chromosomenkérper liegt 
(die kurzen Arme sind anders farbbar — heterochromatisch — 
als die langen Arme). Als eigentliche Leitkérperchen waren die 
auf Abb. 96 dargestellten, in der frithen Anaphase sichtbar 
werdenden Kérnchen, die auf der Zugfaser liegen, zu bezeichnen 
(vgl. hierzu ScHAEDE 1936, 1937). 

Ob die Differenzierung der Ansatzstelie in der eben ge- 
schilderten Weise allgemein durchgefithrt ist, bleibt noch un- 
gewiB; wahrscheinlich ist dies der Fall. Der Besitz einer 
Ansatzstelle tiberhaupt und deren bestimmte Lage, 


2. Primiire Gliederung (Spindelansatz) 19 


also die dadurch gegebene primaire Gliederung der 
Chromosomen, ist jedenfalls ein grundlegendes organi- 
satorisches Merkmal aller Chromosomen.!) 

Dennoch gibt es einige Tiere und Pflanzen, deren Chromo- 
somen keine Ansatzstelle zu 
besitzen scheinen. Nach allen 
sonstigen Kenntnissen kann 
es sich dabei nur um Fille 


Abb. 9. Leitkérperchen 
von Galtonia candicans (Liliacee). 
a Aquatorialplatte mit Platin- 
chlorid- Formol- Eisessig _ fixiert; 
distinkte Farbung der von 8. Na- 
WaAscHIN als Leitkérperchen an- 
gesehenen kurzen Chromosomen- 
arme. Ein Chromosomenpaar be- 
sitzt emen Trabanten, 


b sehr frithe Anaphase: die Zug- 

fasern setzen zwischen kurzem und 

langem Arm an, auf den Zugfasern 

die .,echten* Leitkérperchen. 
Nach S. NaAWASCHIN. 


b 


1) Daher ist die neue von K6OHLER-WikDER und von KRIECHEN- 
BAUER entwickelte Vorstellung der Chromosomenteilung bei Dinoflagel- 
laten und bei Huglena unhaltbar; denn sie hat zur Voraussetzung, daB 
der — in diesen Fallen unsichtbare — Spindelansatz in den Chromatiden 
eines Chromosoms an verschiedenen Stellen liegt oder da die Tochter- 
ansitze nicht senkrecht zur Aquatorebene, sondern in ihr eingeordnet sind. 


o* 
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handeln, wo die typische Gliederung zwar vorhanden ist, 
aber durch gewisse Nebenumstinde verschleiert wird. 

Kin solches Beispiel bieten die groBen Chromosomen der 
undiminuierten Zellen von Ascaris, an denen sich keine Ein- 
schniirung oder dgl. nachweisen lat und die in der Anaphase 
nicht die Gestalt annehmen, die zu erwarten ist, wenn eine Stelle 
des Chromosoms vorauswandert. Vielmehr erscheinen die Chromo- 
somen entlang einer ausgedehnten mittleren Zone an der Spindel 
befestigt und weichen hier unter ,,Parallelverschiebung™ (parallel 
zur Aquatorebene) auseinander; nur die auRersten Enden, die bei 
der Diminution abgestoBen werden, haingen aus der Spindel 
heraus und werden nachgezogen (Abb. 10 a, 6). Das Verhalten 
erklart sich daraus, daB diese Chromosomen Sammel-Chromo- 
somen sind: der mittlere Abschnitt entspricht zahlreichen end- 
weise aneinanderhangenden kurzen Einzelechromosomen, deren 
jedes eine, allerdings nur an der Zugfaser kenntliche Ansatz- 
stelle besitzt. Diese Ansatzstellen treten in den diminuierten 
Blastomeren tatsaichlich in Funktion (vgl. die bekannten Bilder 
Bovertis, im besonderen auch BonnEviE 1910, 1913, ScHRADER 
1935, Wuire 1936). Der Vergleich mit den meiotischen (un- 
diminuierten) Chromosomen, die zweifellos den gleichen Sammel- 
bau und daher zahlreiche Ansatzstellen besitzen, aber nur eine 
einzige ,,Ansatzstelle“‘ je Chromatide erkennen lassen (Abb. 10 
c—-f), zeigt, wie leicht Tauschungen bei oberflachlicher, nicht 
alle Beobachtungsméglichkeiten ausniitzender Interpretation 
unterlaufen kénnen. 

Nicht ganz verstandlich sind vorlaufig jene Falle von Chromo- 
somen, die keine Sammelchromosomen sind und weder eine 
Ansatzstelle unmittelbar noch durch die Abbiegung in der Ana- 
phase erkennen lassen, d. h. wahrend der Polwanderung gestreckt 
und parallel zur Aquatorebene sich auseinander bewegen. In dieser 
Weise verhalten sich die somatischen Chromosomen von Spiro- 
gyra crassa (GEITLER 1930b), der Milbe Pediculoides ventricosus 
(PArau 1936), die somatischen und meiotischen Chromosomen 
der Plasmodiophorale Spongospora (Horne), das X-Chromosom 
in der I. meiotischen Teilung von Wanzen (SCHRADER 1935 an 
Protenor, GEITLER 1937a an Gerris) und wahrscheinlich die soma- 
tischen Chromosomen der Wanzen iiberhaupt (GEIrLER 1937a). 
Da bei Gerris wenigstens wahrend der Meiose durch die Einstellung 
der Chromosomentetraden in die Spindel das Vorhandensein 
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von Ansatzstellen zu erschlieBen ist, kommt den gegenteiligen 
Anzeichen kein Gewicht zu. 

Fir solehe Faille ,,anaphasischer Parallelverschiebung“ ist 
vielmehr anzunehmen, daB die Abbiegung der Chromosomen an 
der Ansatzstelle dadurch verhindert wird, daf die Starrheit der 
Chromosomen an der Ansatzstelle relativ zum umgebenden Medium 


c d ‘i ip 
Abb. 10. Sammelchromosomen von Ascaris megalocephala. a, b nicht dimti- 
nuierte Chromosomen in somatischer Meta- und Anaphase. c—f Chromo- 
somentetraden in der I. meiotischen Teilung, stark gestaucht: jede Chroma- 
tide (in jeder Teilungsfigur 8 Chromatiden) la8t nur eine Zugfaser erkennen 
(in Wirklichkeit sind Faserbiindel vorhanden). — a, b nach BoNNEYIE 
aus SCHRADER umgezeichnet, c—f nach STURDIVANT. 


erdBer als sonst, also der Bewegungswiderstand geringer ist und 
daher kein Abknicken eintritt. So sieht man bei Spirogyra tat- 
sichlich, da die Chromosomen in eine mit ihnen wandernde 
Nukleolarmasse eingebettet sind.') 


1) Nicht alle Spirogyra-Arten zeigen aber, trotz mitwandernder 
Nukleolarsubstanz, die Parallelverschiebung; so z. B. nicht die auf Abb. 16 
dargestellten Arten. 
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ScHRADER (1936) will dagegen das parallele Auseinander- 
wandern der X-Chromatiden bei Protenor durch die Annahme 
erklaren, da eine sehr breite, eigentlich die ganze Lange des 
Chromosoms ausmachende Ansatzstelle — gewissermaBen eine 
, Sammelansatzstelle“’ — vorhanden ware, deren Wirkung die 
gleiche ware wie die der zahlreichen Ansatzstellen der Sammel- 
chromosomen von Ascaris. Als Stiitze fiihrt SCHRADER an, dab 
die Halbspindeln ,,Zugfaserbiindel® aufweisen, die so breit wie 
die Chromosomen lang sind. Dem kann jedoch entgegengehalten 
werden, daB diese Spindelstruktur eben durch die quere Lage 
der Chromosomen hervorgerufen wird und eine sekundare Er- 
scheinung ist. Es liegt wohl die Auffassung naher, daB die Chromo- 
somen an ihrer wirklichen (kurzen) Ansatzstelle an der Spindel 
befestigt, auBerdem aber in ihrer ganzen Lange mit der Spindel 
verklebt sind. Die von ScHRADER gemachte Annahme eines 
derart abweichenden und einzig dastehenden Baus der Chromo- 
somen ist auBerdem aus ganz allgemeinen Griinden nicht haltbar 
und steht in unvereinbarem Widerspruch mit den gesicherten 
Erkenntnissen tiber den Spiral- und Chromomerenbau der Chromo- 
somen; das Chromonema mit seinen Chromomeren einerseits, 
der Spindelansatz andererseits schlieBen sich aus; der Spindel- 
ansatz stellt in gewissem Sinn eine Unterbrechung des Chromo- 
nemas dar. 


3. Sekundire Gliederung; SAT-Chromosomen 


Die durch den Spindelansatz gegebenen beiden Arme des 
Chromosoms sind in manchen Fallen nicht weiter gegliedert. 
Kin solches Chromosom besitzt also nur zwei Merkmale: sein 
Langenbreiten-Verhaltnis (oder das Verhaltnis seiner Lange zu 
der anderer Chromosomen des Satzes) und das Laingenverhaltnis 
seiner Arme. 


Sehr oft tritt aber eine weitere Gliederung in der Langs- 
richtung hinzu, indem in den Armen an bestimmten Stellen Ein- 
schniirungen oder achromatische Unterbrechungen vorkommen. 
Solche sekundare Kinschniirungen fand zuerst SAKAMURA 
(1915, 1920) bei Vicia faba, wo sie besonders auffallend sind 
(altere Autoren unterscheiden nicht zwischen Spindelansatz und 
sekundarer Einschniirung; ausfihrliche Literaturangaben _ bei 
Reuter, 8.77). Sie treten meist in der Einzahl in einem Arm, 
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seltener in beiden Armen, noch seltener in einem Arm zu 
mehreren auf (Abb. 11). 

Manchmal liegt die EKinschniirung soweit dem distalen (vom 
Spindelansatz abgekehrten) Ende des Armes genahert, da der 
auBerste Armabschnitt als kleines K6pfchen erscheint; wenn die 
sekundiare Einschniirung dann als langer Faden ausgebildet ist, 
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Abb. 11. Halbschematische Darstellung von Chromosomen mit verschie- 
dener Ausbildung und Lage sekundarer Einschniirungen; an der Um- 
biegungsstelle liegt der Spindelansatz. — Nach Dar.ineron. 


werden diese Bildungen besonders auffallend (Abb. 1 n, w, 9 a, 
11 Mitte rechts). Solche kleine terminale Abschnitte bezeichnet 
man auf Grund ihres Habitus als Trabanten oder Satelliten. 
S. NaAwascuHIn (1912, 1927) fand sie zuerst bei der Liliacee Gal- 
tonia candicans; seither wurden sie bei zahlreichenAngiospermen 
(vel. Guimpu 1930b), bei den Gymnospermen Ginkgo (EICHHORN 
1931) und Ephedra (MbnRA 1934) und bei einigen Tieren (PRo- 
KOFJEWA 1934 an Fischen) aufgefunden, Sie sind nicht nur sehr 
kurz, sondern auch schmaler als der tbrige Chromosomen- 
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k6érper; es wird also, wie dies auch bei besonders kleinen Chromo- 
somen des Satzes der Fall ist, die arteigenttimliche durchschnittliche 
Breite aufgegeben (vel. S. 3ff., Abb. 2c). Eine haufige Besonder- 
heit der Trabanten besteht ferner darin, da sie heterochroma- 
tisch sind (vgl. das nachste Unterkapitel).» 

Die sekundaren Einschniirungen geben nach Herrz (1931a) 
keine erkennbare positive Nuklealreaktion, enthalten also prak- 
tisch keine Thymonukleinséure (ScHaEDE 1936, 1937 fand da- 
gegen an Trabantenfaden Nuklealreaktion). Von der Spindel- 
ansatzstelle unterscheiden sich alle sekundaren EKin- 
schniirungen trotz vielfach gleichem Aussehen dadurch, daB 
sie in keiner Beziehung zur Chromosomenbewegung 
stehen (daher von DeLaunay 1929 als ,,akinetische‘ von der 
,,kinetischen*‘ Einschnirung unterschieden). 

Manche oder woh! die meisten, sicher aber nicht alle sekun- 
daren EKinschniirungen zeigen dagegen ein anderes ganz bestimmtes 
funktionelles Verhalten: sie sind an der Sammlung der in 
der Telophase gebildeten Nukleolarsubstanz zu ge- 
formten Nukleolen ursachlich beteiligt. Diese Gesetz- 
maBigkeit wurde zuerst an Moosen und Blitenpflanzen erkannt 
(Herrz 193la, b); pe Mou war der richtigen Auffassung schon 
friiher nahegekommen, indem er fand, daB diploide Hyacinthen 
zwei, triploide drei, tetraploide vier Nukleolen bilden (in diesem 
Fall ist je haploiden Satz ein Chromosom mit einer sekundaren 
nukleolenbildenden Einschniirung vorhanden). Mit Hurrz be- 
zeichnet man solche Chromosomen als SAT-Chromosomen. 

Die beweisenden Zusammenhange zwischen Vorhandensein 
von SAT-Chromosomen und Nukleolenbildung stellt Abb. 12 
tibersichtlich dar. Es zeigt sich, daB 1. die Anzahl der Nukleolen 
mit der der SAT-Einschntirungen tibereinstimmt, 2. die Nu- 
kleolen an jenen Stellen liegen, welche die SAT-Einschniirungen 
in der Telophase einnahmen (bei proximaler Lage in bezug auf 
den Spindelansatz dem auBeren Kernpol genahert, bei distaler dem 
Spindelaquator genahert), 3. daB die Gré&e der Nukleolen mit 
der Grobe (Lange) der sekundaren Kinschniirung tibereinstimmt. 


') Nach Wutrr (1935) eilen die Trabantenchromosomen in der 
Anaphase den anderen Chromosomen voraus. Diese an der Mitose des 
generativen Kerns im Pollenschlauch einiger Angiospermen angestellte 
Untersuchungen beditrfen wohl noch der statistischen Sicherung und der 
Bestatigung an weiteren Objekten. 
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Wie sich die Nukleolen der Telophase an den sekundéren 
Einschnitirungen der SAT-Chromosomen bilden, zeigt unschema- 
tisiert Abb. 13. Die Lagebeziehung zwischen Nukleolen und den 
zugehorigen SAT-Chromosomen bleibt wahrend der Kernruhe 
erhalten; es erscheint daher in der nichsten Prophase der 
Nukleolus in das betreffende Chromosom an bestimmter Stelle ein- 
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Abb 12. Schematische Ubersicht tiber einige Falle der Entstehung von 
Nukleolen an SAT-Chromosomen (10 Angiospermen und 2 Moose — 
Makinoa und Aneura). Beachte die Ubereinstimmung der Zahl, Lage und 
GroBe der Nukleolen in den Telophasekernen mit der Zahl, Lage und 
Gré6Be der sekundairen Einschniirungen an den Anaphasechromosomen. 
a Vicia faba, b V. pannonica, ce V. hybrida, d Crepis sibirica, e C. virens 
(= capillaris.), £ C. pulehra, g Allium cepa, h Drosophyllum lusitaniewm, 
i Aloé arborescens, j Makinoa crispata, k Hordeum vulgare, 1 Aneura pinguis. 
Nach Herrz. 
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geschaltet oder, wenn die Einschniirung subterminal liegt, das 
SAT-Chromosom gewissermafen am Nukleolus hangend. Dadurch 
finden die alteren Beobachtungen S. Nawascutns u. a. tiber den 
Zusammenhang von bestimmten Chromosomen mit dem Nu- 
kleolus ihre befriedigende Erklarung. 

Die Feststellungen von Herrz, die sich allgemein so aus- 
driicken lassen, daB im haploiden Satz zumindest ein SAT-Chromo- 
som vorhanden ist (die Liliacee Uvularia grandiflora besitzt im 
haploiden Satz zwei SAT-Chromosomen — vgl. GEITLER 1934b, 


Abb. 13. Entstehung der, Nukleolen an den SAT-Einschniirungen bei Vicia 

faba (Saubohne). a spate Anaphase: man sieht in jeder Tochterplatte die 

sekundaren Einschniirungen der beiden SAT-Chromosomen; b sehr friihe 

Telophase: die Chromosomen verdickt und verkiirzt, an den sekundaren 

Einschniirungen entsteht je ein Nukleolus; ¢ etwas spiater als b. (Flemming- 
Benda.) — Nach Hetrz. 


Abb. 105 a und unsere Abb. 6), wurde zunachst fiir zahlreiche 
hohere Pflanzen bestatigt (an tiber 100 Crepis-Arten durch Bas- 
cock & CAMERON, an ungefahr 100 Aloinen durch RESENDE, am 
Mais durch McCurntocr, an Lebermoosen durch LORBEER, an 
Allium durch Levan 1935 und GEITLER; in tetraploiden Wurzeln 
von Crepis capillaris treten vier statt der zwei im diploiden Satz 
vorhandenen Nukleolen auf — GrirLer 1932). Fiir Tiere erfolgte 
die Bestatigung durch Hertz 1933 und Herrz & Baver an Bibio 
(Diptere) und Drosophila, durch Kavrmann (1934) und Dos- 
ZHANSKY (1934) an Drosophila, durch DrARING am _ Axolotl 
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(Abb. 14)... Auch fiir den Wasserlaufer Gerris sind SAT-Chromo- 
somen wahrscheinlich gemacht (GrIrTLER 1937a). Unter den 
Protisten sind bisher drei Falle von nukleolenbildenden Chromo- 
somen bekannt geworden: die Opalinide Zelleriella (Abb. 5; 
CHEN 1936), die Griinalge Cladophora (GrITLER 1936) und eine 
in Collozowm inerme parasitische Peridiniee (PATAU 1937a). 
Auf Grund dieser Beobachtungen ist es zweifellos, da die 
Formung der Nukleolarsubstanz zu Nukleolen an den SAT- 
Chromosomen eine im ganzen Organismenreich weit verbreitete 
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Abb. 14. Kern in Prophase von Ambystoma tugrinum: zwei SAT-Chromo- 
somen mit eingeschalteten Nukleolen; rechts oben ein SAT-Chromosom aus 
der spaten Prophase. — Nach Drarina. 


Kigentiimlichkeit darstellt. Die Rolle der SAT-Chromosomen 
besteht dabei in der Kondensation, nicht in der Erzeugung 
der Nukleolarsubstanz. Herrrz konnte an Vicia zeigen, daB in 
Kernfragmenten, die durch ‘Teilungsunregelmabigkeiten ent- 
standen und denen ein SAT-Chromosom fehlte, dennoch Nukleolar- 
substanz gebildet wurde. Herrz driickt die Sachlage folgender- 
maken aus: ,,Immer wenn SAT-Chromosomen vorhanden sind, 


1) Bei Ambystoma treten im diploiden Satz zwei SAT-Chromosomen 
und zwei Nukleolen auf; abnormerweise kommen drei SAT-Chromosomen 
vor und dementsprechend finden sich drei Nukleolen. 
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miissen an ihnen die Nukleolen entstehen. Die SAT-Chromo- 
somen wirken begrenzend auf die Zahl, Lage und GréBe der 
Nukleolen. Fehlen die SAT-Chromosomen, so kénnen sich die 
Nukleolen trotzdem bilden“. In Ubereinstimmung hiermit stehen 
die Befunde McCrrntocks am Mais (1934), in dessen haploiden 
Satz ein SAT-Chromosom vorkommt (Abb. 15). Wird das 
nukleolenbildende Ende dieses Chromosoms durch Réntgen- 
bestrahlung ausgeschaltet, so ent- 
stehen in den Mikrosporen, die das 
defekte Chromosom enthalten, statt 
eines Nukleolus zahlreiche kleine 
Nukleolarbrocken; in somatischen 
Zellen von Heterozygoten entsteht 
ein typischer Nukleolus nur an 
dem ,,gesunden‘* Chromosom. 


Im tbrigen ergibt sich aus 
den Untersuchungen McoCrrntocks 
an Translokationen zwischen dem 
SAT-Chromosom und einem anderen 
Chromosom, dafi im einzelnen kom- 
plizierte physiologische Zusammen- 
hange bestehen. Abb. 15 zeigt das 
normale Chromosom 9, das normale 
SAT-Chromosom 6, das an dem 
Ende, wo der Trabant mit Faden 
ansetzt, eine kopff6rmige An- 
schwellung besitzt, und die beiden 
nach Brtichen (Pfeile!) durch Ver- 
lagerung entstandenen abnormen 
Chromosomen 9° und 6° (in jedem 
Chromosom ist auch die Spindel- 
ansatzstelle eingezeichnet). In den 
Mikrosporen, die ein normales Chro- 


Abb 116) mSchomanucne mosom 6 und 9 enthalten, entsteht 
Darstellung der Beziehung ein Nukleolus am oberen, den 
atl . » J rq > » 1 a 
zwischen Nukleolen und Chro Trabanten tragenden Ende des 
mosomen bei der reziproken ; J ; : 
Tran lokation yon Chromo- Chromosom 6 (Kombination I). 
som 9 und 6 bei Zea Mays In Mikrosporen mit der Kombi- 


nach den Ergebnissen Mc . A re : : 
‘ 2 né ¢ e at 
Cie ee een ation 9 und 6° (Kombination ITI) 


sammengestellt. entsteht ebenfalls ein Nukleolus 
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und zwar an der Stelle, wo das Stiick des Chromosoms 9 am 
Chromosom 6 ansetzt; hieraus ist der SchluB zu ziehen, dab 
nicht oder nicht allein der Verbindungsfaden zwischen Kopf und 
Trabant, sondern der anschlieBende Kopf bzw. Teile desselben 
wirksam ist. Hierzu stimmt, dab in der Kombination 9° und 69 
(Kombination Il) zwei Nukleolen auftreten; sie sind allerdings 
verschieden groB, wie man annehmen kann deshalb, weil die durch 
den Bruch erzeugten Teile des Kopfes bei. der Nukleolenbildung 
verschieden wirksam sind. Bemerkenswert ist, daf bei Anwesen- 
heit nur eines Teiles an diesem allein ein normal groker Nukleolus 
entsteht; es spielt also das gesamte physiologische Milieu im Kern 
mit. Andererseits entstehen bei der Kombination 6 und 9% (Kombi- 
nation IV) auger je einem Nukleolus am Kopf noch mehrere 
kleine Nukleolen an anderen Stellen; da in dieser Kombination 
der untere Teil des Chromosom 9 fehlt, kann man mit Mc CLintrock 
annehmen, dafi an der Regelung der Nukleolenbildung in diesem 
Teil liegende Gene beteiligt sind. 

McCuintock kommt zu der Auffassung, daB die Lange der 
sekundaren Einschnirung nicht konstitutionell ist, sondern durch 
das verschieden starke telophasische Wachstum des Nukleolus, 
der gewissermaBen die benachbarten Chromosomenteile aus- 
einander treibt, bedingt wird. Nicht die Einschniirung, sondern 
der anschlieBende kopfige Teil, die ,nukleolenbildende Region‘ 
des Chromosoms hatte die eigentliche Bedeutung. Dies steht 
jedoch mit den gesicherten gegenteiligen Angaben von HeErrTz 
(1931, vgl. auch 1935) tber die Bedeutung der Grofe der SAT- 
Einschnirung in Widerspruch. Jedenfalls ergibt sich aber aus 
den Untersuchungen McCurintrocks, da der an die Einschniirung 
angrenzende Chromosomenteil an der Nukleolenbildung mit- 
beteiligt ist. In diesem Sinn sind auch die Beobachtungen von 
FERNANDES an Narcissus zu verstehen (1935, 1936), wo der 
Nukleolus am auBersten Ende eines trabantenlosen Chromosoms 
entsteht; ahnliche Beobachtungen liegen auch fiir andere Bliiten- 
pflanzen vor (LEVAN 1935a an Alliwm, Matsuura an Trilliwm, 
Urcort 1936¢ an Hremurus, StINoT6 1937 an Rumex) und fiir die 
sriinalge Cladophora (GEITLER 1936). 

Die eben geschilderten Beziehungen zwischen Nukleolen 
und Chromosomen wurden erst in jiingster Zeit richtig verstanden. 
Da8 irgend ein Zusammenhang besteht, war aus der Tatsache 
des Anliegens von Nukleolen an Chromosomen schon langer 
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bekannt (z. B. Montcomery 1901, Merz 1927 an Insekten, 
S. NAWASCHIN, SENJANINOVA, M. NawASscHIN 1925, SorokINn 1927 
an Bliitenpflanzen; vgl. auch MopILEewsk1). 

Auf solche Beobachtungen geht zum Teil die irrtiimliche 
Auffassung zuriick, da die Nukleolarsubstanz am Aufbau der 
Chromosomen unmittelbar beteiligt ist. Sorgfaltige morpho- 
genetische Analysen und die Anwendung der Nuklealreaktion 
haben aber unzweideutig ergeben, daB ein derartiger substanzieller 
Zusammenhang nicht besteht, d.h. dai weder in der Prophase 
Nukleolarsubstanz auf die Chromosomen tibergeht, noch daB in 
der Telophase die Chromosomen Nukleolarsubstanz abgeben. 
Fir Nukleolen gehaltene Kérper, deren Verhalten dem zu wider- 
sprechen scheint, sind keine Nukleolen, sondern heterochro- 
matische Chromosomenstiicke (Chromozentren) (vgl. das nachste 
Unterkapitel). 

Dennoch werden solche Behauptungen auf Grund unkritischer 
mit veralteter Methodik durchgefiihrter Untersuchungen noch 
immer vorgebracht (FrkRy 1930, van Camp 1934, CHRISTOFF 
& GENTSCHEFF 1932, GAVAUDAN, GAVAUDAN & PELLETIER 1935, 
GAVAUDAN & CHEN 1935, GroRGEWITSCH 1935, MaJumpDAR 
& Darra 1935). MarsHax (1931) und McCurnrock meinen, dai 
die Nukleolen am Aufbau eines Teiles der Chromosomen, namlich 
der Matrix beteiligt sind; auch hierfiir fehlen alle Beweise. 

Falle, die eine primare Unabhangigkeit der Entstehung der 
Nukleolen von den SAT-Chromosomen zeigen, sind bei einigen 
Bliitenpflanzen bekannt geworden. Es entstehen dann in der 
friihen Telophase im Kern ungeformte Nukleolarmassen (Dov- 
TRELIGNE, ZEEUW) oder zahlreiche kleine Nukleolen (FRANCINT). 
In den von DOUTRELIGNE und ZEEUW untersuchten Fallen ist 
die Nukleolarsubstanz um die einzelnen Chromosomen an- 
gesammelt, wodurch diese in der friihen Telophase an Dicke 
zuzunehmen scheinen (ahnlich verhalt sich Spirogyra, vel. weiter 
unten). Dieses Verhalten ergibt aber keine Widerlegung der Be- 
obachtungen von HEITz, wie manche Autoren meinen (z. B. 
DERMEN), sondern bildet eine Erginzung derselben. 

Unerwartete Befunde, wie der von PropacH mitgeteilte, daB 
bei der Angiosperme Limnanthes Douglasii mit n = 5 Chromo- 
somen zwei SAT-Chromosomen, aber bis zu acht Nukleolen vor- 
handen sind, werden zweifellos noch eine befriedigende Auf- 
klirung finden. Dies gilt auch fiir die noch nicht ganz tiber- 
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blickbaren Verhaltnisse, die bei manchen Protisten herrschen. 
In einigen Fallen sind zwar typische SAT-Chromosomen vorhanden 
und dementsprechend ist eine im erwarteten Sinn geregelte 
Nukleolenentstehung verwirklicht, so bei Zelleriella und Clado- 
phora, Dabei ist es bemerkenswert, daf in beiden Fallen teilweise 
Persistenz der Nukleolarsubstanz herrscht, d.h, keine vollige 
prophasische Auflésung und keine vdéllige telophasische Neu- 
bildung eintritt. Dies zeigt, da auch die Nukleolenpersistenz, 
die bei Protisten verhaltnismaiBig haufig ist, aber auch bei Bliiten- 
pflanzen vorkommt (z. B. GHimpeu 1930 an Acacia), kein Ar- 
gument gegen die SAT-Beziehung abgeben kann. Tatsachlich 
handelt es sich wohl nie um vollkommene Persistenz, d. h. 
um den Transport unveranderter Nukleolen in der Anaphase; 
vielmehr lassen sich deutliche Veraénderungen wahrend der Mitose 
auch an ,,persistierenden*‘ Nukleolen beobachten. Bezeichnend 
ist es auch, da bei nahe verwandten Arten und bei der gleichen 
Art unter verschiedenen AuBenbedingungen verschiedene Grade 
der Persistenz vorkommen (GEITLER 1936). Die Persistenz der 
Nukleolen ist also von dem gewéhnlichen Verhalten nicht grund- 
legend verschieden, wie es zunadchst scheinen mag, sondern geht 
durch Ubergange in den Normalfall iiber. 

Andere Protisten besitzen jedoch anscheinend keine SAT- 
Chromosomen. Am eingehendsten ist in dieser Hinsicht Spiro- 
gyra untersucht (GEITLER 1930b, 1935a, b, ConaRp 1933). Die 
Nukleolen werden bei verschiedenen Arten in der Prophase ver- 
schieden weit abgebaut, in der Telophase entsteht neue Nu- 
kleolarsubstanz im ganzen Kernraum ohne nachweisbare Beziehung 
zu bestimmten Chromosomen. Bei Arten, die in der Metaphase 
verhaltnismafig viel Nukleolarrestsubstanz besitzen, legt sie sich 
an die Chromosomen und wird mit ihnen in der Anaphase an die 
Pole beférdert; die Chromosomen scheinen daher wahrend der 
Anaphase dicker zu werden (Abb. 16). Es handelt sich also um 
einen wesensgleichen Vorgang, wie ihn DoUTRELIGNE und ZEEUW 
an Bliitenpflanzen beschrieben (in diesen Fallen erfolgt die Be- 
Jadung der Chromosomen mit Nukleolarsubstanz erst in der. 
Telophase). Wesentlich ist dabei, das die transportierte Nukleolar- 
substanz nur ein Teil des Nukleolus des Ruhekerns ist und physi- 
kalisch und chemisch verandert erscheint, und daf am Transport 
und der telophasischen Neubildung keine bestimmten Chromo- 
somen allein oder vorherrschend beteiligt sind; letzteres ist um so 
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Abb. 16. Scheinbares Dickerwerden der Chromosomen in der Anaphase 
von Spirogyra durch Beladen mit Nukleolarsubstanz. a—f Spirogyra 
setiformis: a—c spite Prophase, Metakinese und Metaphase, d—f friihe bis 
spate Anaphase (Nukleolarsubstanz heller als die Chromosomen dargestellt). 
g—k Meta- (g) und Anaphase von Spirogyra sp., Nukleolarsubstanz punk- 
tiert; zwei Chromosomen besitzen eine sekundére Hinschniirung. (Subl.- 
Alk.) — Nach G&rITLErR. 
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auffallender, als bei manchen Arten sekundire Einschntirungen 
vorkommen (bei der in Abb. 16g—+ dargestellten Art sind zwei 
Einschntirungen vorhanden). 

Ks ist z. Zt. unméglich zu entscheiden, ob in solchen Fallen 
tatsachlich keine SAT-Chromosomen-Beziehung besteht, oder 
ob sie in irgend einem weiteren Sinn doch vorhanden ist, aber 
durch die im Uberschu8B anwesenden Nukleolarmassen giinzlich 
verdeckt wird. Grundsatzlich ist die zweite Méglichkeit offen 
zu lassen, obwohl z. B. Arten, die zwei Chromosomen mit zwei 
sekundaren Einschniirungen besitzen, in der Telophase sicher 
nicht einfach zwei Nukleolen kondensieren. Es mu aber auch die 
erste Méglichkeit im Auge behalten werden, denn es ist durchaus 
vorstellbar, da die SAT-Chromosombeziehung eine sekundire, 
auf dem Weg der Arbeitsteilung entstandene Erscheinung ist; 
d.h. da primar alle oder mehrere Chromosomen gleichartig 
funktionierten, und erst nachtraglich bestimmte nukleolen- 
bildende Regionen an _ bestimmten Chromosomen sich aus- 
bildeten. 

Daf die letztere Annahme nicht der Grundlage entbehrt, 
zeigen die Untersuchungen BAvErs (1936) an den Riesenchromo- 
somen in den Schleifenkernen der Chironomiden. Hier werden 
bei manchen Arten auBer dem groBen auffallenden ,,Haupt*‘- 
nukleolus, der in ein SAT-Chromosom eingeschaltet ist (Abb. 56), 
zahlreiche kleine Nukleolen gebildet, die spater frei im Kernraum 
liegen, aber an ausgedehnten Abschnitten bestimmter Chromo- 
somen entstehen. In Kernen gewéhnlicher Gro8e, wie sie 
bei Bliitenpflanzen oder bei Spirogyra vorliegen, kénnte diese 
Bildungsweise gar nicht beobachtet werden; vielmehr entsttinde 
der Eindruck, dafi Nukleolarsubstanz ohne Beziehung zu einem 
SAT-Chromosom oder zu anderen Chromosomen_ .,willktirlich* 
gebildet wird. 

Der Vollstandigkeit halber sei erwahnt, daf es unter den 
Protisten noch in jeder Hinsicht unverstandliche Falle gibt. So 
ist bei Amoeba dubia (Dawson, KESSLER & SILBERSTEIN) im 
Ruhekern iiberhaupt keine Nukleolarsubstanz vorhanden; erst 
in der Prophase entstehen feulgennegative ,,achromatic bodies”, 
die in der Anaphase passiv verteilt werden und in der Telophase 
wieder verschwinden. 

Sicher ist, da nicht alle sekundaren Einschniirungen mit 
der Nukleolenbildung in Beziehung stehen. So ist bei Drosophila 
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melanogaster im X- und Y-Chromosom je eine SAT-Einschnirung 
vorhanden, auBerdem besitzt aber ein Paar der grof&en Auto- 
somen eine sekundare Kinschniirung, die sich nicht so verhalt 
(Abb. 20). Analoge Falle sind im Tier- und Pflanzenreich in 
erdBerer Zahl bekannt geworden. Ob diesen Einschntirungen 
eine Funktion zukommt oder nicht, ist unbekannt. 

Zu dieser Art von sekundaren Einschniirungen sind wohl 
auch die unmittelbar gar nicht sichtbaren Einschniirungen zu 
rechnen, die sich nur daran verraten, dal} die Chromosomenarme 
an ihnen leicht einknicken (WERNER 1927 und UNGER 1936 an 
Vogeln) oder zerfallen (KEUNEKE an Dipteren, SEILER 1922 
und Seiter & Hanten 1921 an Schmetterlingen). Wahrscheinlich 
als sekundire, nukleolenlose Einschniirung ist auch die sog. 
Querkerbe der Chromosomen mancher Copepoden anzusehen 
(KRiMMEL 1910, JaNnaxi-AmmMaL 1911, Kornuavuser 1915, 
HeBERER 1932; vgl. auch Reuter). Auffallend ist, daB die 
Deutlichkeit der Sichtbarkeit der Querkerbe nicht, wie zu erwarten 
ware, mit der Streckung der Chromosomen einhergeht; so lassen 
die langen spermatogonialen Chromosomen von Calanus fin- 
marchicus keine Querkerbe erkennen, waihrend sie an den kurzen 
Chromosomen bei der Entwicklung der mannlichen Genitalanlage 
deutlich sichtbar ist. Manche Abbildungen, z. B. KoRNHAUSERs, 
lassen es tibrigens méglich erscheinen, daB als Querkerbe die 
Spindelansatzstelle angesehen wurde. 


4. Euchromatin und Heterochromatin 

Kine langbekannte Eigentiimlichkeit der Geschlechtschromo- 
somen in den Vorstadien der Reifeteilungen besteht darin, daB 
sie nicht, wie tiblich, in der Interphase ihre dichte chromatische 
Beschaffenheit der mittleren Teilungsstadien verlieren und im 
Kern ,,verschwinden*, sondern ihre mitotische Beschaffenheit 
beibehalten. Dieses Verhalten wurde zuerst von HenxKInG 1891 
an den X-Chromosomen der Wanze Pyrrhocoris festgestellt, und, 
nachdem sich seine weite Verbreitung im Tierreich gezeigt hatte 
(McCLune, Montgomery, WILSON u.a.) von GUTHERZ 1907 
als Heteropyknose bezeichnet. Unter den Pflanzen findet 
sich die gleiche Erscheinung bei Moosen (ALLEN, SHOWALTER, 
eingehend von Herrz 1928 und LorBEER 1934 untersucht). Es 
stellte sich weiterhin heraus, dafs Heteropyknose nicht nur in 
Verbindung mit den Reifeteilungen, sondern auch in somatischen 
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Kernen eintreten kann, da nicht nur Geschlechtschromo- 
somen, sondern auch bestimmte Autosomen sich heteropyknotisch 
verhalten kénnen, und daft nicht nur ganze Chromosomen, sondern 
auch bestimmte Abschnitte von Chromosomen heteropyknotisch 
sein kénnen. 

Zu den heteropyknotischen Strukturen gehbren die ver- 
breiteten Chromozentren oder Prochromosomen (ROSENBERG 
1904, 1909, OvERTON 1905, GREGOIRE 1907, 1931, LUNDEGARDH 
1913, KuHN 1929, DouTRELIGNE, MANTON u.a.); sie sind im 
Ruhekern erhalten gebliebene Chromosomen oder Teile von 
Chromosomen (altere Lit. bei TrscHLER 1934; fiir Protisten fest- 
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Abb. 17. Heterochromatin bei Lactuca denticulata (Angiosperme). Mitosen 

aus der Wurzelspitze. «a Ruhekern mit Chromozentren; ) Prophase, die 

heterochromatischen Chromosomenabschnitte von den euchromatischen 

deutlich unterscheidbar; c¢ Anaphase, Eu- und Heterochromatin nicht 

unterscheidbar; d Telophase, Sichtbarwerden der Chromozentren an den 

proximalen Chromosomenabschnitten. (Alk.- Hisessig, Essigkarmin.) — 
Nach Hetrrz. 


gestellt durch Heitz bei Nifella, KRerscHMER bei Oedogonium, 
7EITLER 1935b und SuEeMatTsu 1936 bei Spirogyra, PATAU 1937b 
fiir Radiolarien; wahrscheinlich sind sie auch bei der Diatomee 
Eunotia vorhanden — GEITLER 1930a).?) 

Die wesentliche Klarung der Zusammenhange brachten die 
eingehenden Untersuchungen von Herrz (1928, 1929, 1932, 1933; 
bestatigt und zum Teil weiter ausgebaut durch LorBEER 1930, 
1934, GREGOIRE 1931, Haupt 1932, 1933, SHimotromar & Koyama 
1932, GurrTLER 1933, DouTRELIGNE 1933, Tatuno 1933, 1934, 
DANGEARD 1934, JACHIMSKY 1935, TrNNEY 1935 bei Moosen und 
Bliittenpflanzen, durch Bauer, KAUFMANN, PROKOFJEWA U. a. 


1) Die Behauptung KonLER-WiepeErRs, daB bei Peridinieen alle 
Chromosomen heterochromatisch waren, beruht auf einem Mifverstandnis 
des Begriffs Heterochromatin. 
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bei Tieren).. Mit Herrz bezeichnet man die beiden sich ver- 
schieden verhaltenden Chromatin,,sorten‘‘ als Huchromatin und 
Heterochromatin: Euchromatin ist jene Chromosomen- 
substanz, die in der Telophase die iibliche Riickbildung erfahrt, 
also bis auf die Chromonemata oder die Chromomeren abgebaut 
oder tiberhaupt unsichtbar wird, Heterochromatin jene Chromo- 
somensubstanz, die im wesentlichen in maximaler mitotischer 
Ausbildung erhalten bleibt; letztere Erscheinung ist als Hetero- 


Abb. 18. Heterochromatin bei Citrullus vulgaris (Angiosperme). Links 

Ruhekern mit Chromozentren; rechts Prophase: die Chromozentren er- 

weisen sich als Teile der sich ausdifferenzierenden Chromosomen, deren 

euchromatische Teile schwach gefarbt sind. (Flemming- Benda.) — 
Nach DourReELIGNE. 


chromasie (= Heteropyknose) zu bezeichnen. Wahrend der 
vollen Ausbildung der Chromosomen, also unmittelbar vor und 
nach der Metaphase, lassen sich Ku- und Heterochromatin weder 
im Leben noch nach Fixierung und Farbung unterscheiden; auch 
die Nuklealreaktion ergibt keine Unterschiede: Eu- und Hetero- 
chromatin sind gleich nukleal. Uber etwaige chemisch-physi- 
kalische Unterschiede (isoelektrischer Punkt?) fehlen noch 
Untersuchungen. Das unterschiedliche Verhalten der Chromo- 
somen oder Chromosomenabschnitte wird dagegen in der Pro- und 
Telophase und erst recht im Ruhekern deutlich (Abb. 17, 18, 22).”) 


1) Gegenteilige und zweifelhafte Angaben beruhen auf oberflich- 
licher Untersuchung (z. B. Ercunorn). 

*) Als ,,Achromatin®’ kann man mit Lorreer die Substanz der Hin- 
schniirungen bezeichnen, die ttherhaupt nicht chromatisch im Sinn von 
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Die Heterochromasie ist bei verschiedenen Organismen in 
verschiedenem Grad ausgepragt. Oft ist nur ein einziges Chromo- 
som des Satzes heterochromatisch, so bei Wanzen, Heuschrecken 
und Lebermoosen das Geschlechtschromosom (Abb. 19), Es 
kann auch nur ein kleiner Abschnitt eines Chromosoms hetero- 
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Abb. 19, Totale somatische Heterochromasie des X-Chromosoms bei Gerris 
lateralis (Wanze). a—d Spermatogenese: a Leptotinbukett, das zwei- 
teilige X-Chromosm stark gefarbt; ) mittlere Prophase: Autosomen fast 
unsichtbar (mit Chromomerenbau), X-Chromosom stark gefarbt (am 
Nukleolus ein Trabant); ¢, d friihes und spates Diplonema: wahrend die 
euchromatischen Autosomen sich kondensieren, nimmt die Farbbarkeit des 
X-Chromosoms ab (X in d deutlich langsgespalten). e tetraploider Kern aus 
dem Fettgewebe des Weibchens in mittlerer Prophase: vier heterochroma- 
tische X-Chromosomen. / tetraploide Ruhkerne aus dem Mitteldarm des 
Mannchens mit zwei heterochromatischen X-Chromosomen (im unteren 
Kern vereinigt zu einem Sammelchromozentrum). g 16-ploider Ruhekern 
aus einem Hodenseptum (8 heterochromatische X-Chromosomen). (Essig- 
karm.) — Nach GEITLER. 


, farbbar mit Kernfarbstotien* ist. Die Bezeichnung ist allerdings insofern 
nicht glicklich, als Chromatin im heutigen Sprachgebrauch einfach 
,,Chromosomensubstanz‘* bedeutet (Boveri 1904) bzw. die Substanz des 
Ruhekerns, die in der Prophase die Chromosomen aufbaut; in diesem 
Sinn gibt es also kein ,,Achromatin*’ innerhalb der Chromosomen. 
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chromatisch sein, so der Trabant bei manchen Liliaceen (bei 
Uvularia scheint auch er euchromatisch zu sein, so da Hetero- 
chromatin iiberhaupt fehlt.) Herrz gibt Heterochromasie auch 
fiir einzelne Chromomeren an, doch handelt es sich vielleicht um 
Sammelchromomeren, also letzten Endes um kurze Chromo- 
somenabschnitte. In anderen Fallen besitzen alle oder einige 
Chromosomen des Satzes bestimmte heterochromatische Ab- 
schnitte (Abb. 17, 18, 20, 22). Herrz hat dabei die Regel gefunden, 
dafB die heterochromatischen Abschnitte auch an nicht homologen 
Chromosomen in gleicher Hohe liegen (Abb. 21); wieweit diese, 
von Hertz als aquilokale Heterochromasie bezeichnete 
Erscheinung verbreitet ist, bleibt noch zu untersuchen. Oft sind 
es die proximalen, dem Spindelansatz benachbarten Teile, die 
heterochromatisch sind; im Ruhekern erscheinen dann die aus 
diesen Abschnitten hervorgegangenen Chromozentren einseitig, 
namlich am auBeren Spindelpol gelagert, wodurch sog. ,,Kappen- 
kerne*‘ entstehen (Abb. 22). Heterochromasie am Spindelansatz 
liegt wohl auch der Beobachtung Cornys an der Orthoptere 
Stauroderus scalaris zugrunde, bei der in der prameiotischen 
spermatogonialen Telophase die proximalen Chromosomen- 
abschnitte ,,konzentriert“‘ werden und sich zu _ vereinigen 
scheinen, 

Die heterochromatischen Abschnitte besitzen die EHigen- 
tumlichkeit im Ruhekern zusammenzuflieBen, wenn sie mit- 
einander in Bertthrung kommen (Abb. 19 f, 20, 22d, g). Sie werden 
dabei oft -+- vakuolisiert und dadurch aufgelockert. Dieses Ver- 
halten zeigt, daf die heterochromatischen Abschnitte nur im 
Vergleich mit den euchromatischen ,,unverandert‘‘ erhalten 
bleiben, daB in Wirklichkeit aber Veranderungen tatsachlich ab- 
laufen. Ebenso finden wahrend der Prophase Veranderungen des 
Heterochromatins statt (Abb. 18, 22); besonders in den friihen 
Prophasestadien laBt sich das Heterochromatin kaum vom 
Euchromatin unterscheiden (Abb. 22e). Das Heterochromatin 
nimmt also bis zu emem gewissen Grad am allgemeinen Chromatin- 
zyklus teil. Dies wird auch an total heterochromatischen Chromo- 
somen in der meiotischen Prophase deutlich, wenn diese in ihrer 
Entwicklung gegenitber den euchromatischen Autosomen nach- 
hinken (Abb. 19a—c) (die bekannte ,,Unterfarbbarkeit‘‘ der 
X-Chromosomen in spateren Stadien bis zur Metaphase geht auf 
diese Verspatung zurtick, Abb. 19d). 
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Anderungen des Grades der Heterochromasie desselben 
Chromosoms oder Chromosomenabschnittes treten oft gesetz- 
mabig in verschiedenen Entwicklungsstadien ein. So sind die 
Geschlechtschromosomen z. B. vieler Insekten (McCLuNG, Mont- 
GOMERY, WILSON, WENRICH, ROBERTSON, BELAR (1929a), REUTER 
u.a.) nur in der meiotischen Prophase und mehr oder weniger 
lange Zeit vorher in den Spermatogonien, nicht aber in den 
Somazellen heterochromatisch. Bei Perla marginaia (Fliege) sind 
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Abb. 20. Schematische Darstellung der Heterochromasie bei drei Droso- 
phila-Arten. Oben Metaphaseplatten, unten Ruhekerne mannlicher Indi- 
viduen; das Heterochromatin ist schwarz dargestellt. In den Aquatorial- 
platten unten liegen die Geschlechtschromosomen, links das X-, rechts das 
Y-Chromosom; an ihren sekundaren Einschniirungen entstehen die Nukleo- 
len; bei Drosophila melanogaster ist auBerdem eine sekundare Einschniirung 
an einem groBen Autosomenpaar vorhanden, die keinen Nukleolus bildet. 
— Nach Herz. 


sie wahrend der Spermatogenese der hermaphroditischen Mannchen 
heterochromatisch, nicht aber wahrend der Oogenese der gleichen 
Individuen (JUNKER). Bei Gerris lateralis (Wanze) sind die Ge- 
schlechtschromosomen dagegen in allen Kernen samtlicher Ge- 
webe heterochromatisch (Abb. 19, GrrrLER 1937a); bemerkens- 
werterweise verhalt sich die verwandte Gerris lacustris wie die 
anderen Wanzen, d.h. zeigt keine somatische Heterochromasie.’) 


1) Anm. b. d. Korr. Inzwischen untersuchte andere Wanzen (GEITLER 
1938) verhalten sich teils wie Gerris lateralis, teils wie Gerris lacustris. Im 
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Somatische Heterochromasie zeigen auch, soweit bekannt, die 
‘Dipteren (Hertz, Bauer, Abb. 20). Bei Moosen und Bliiten- 
pflanzen scheint in der Regel die somatische Heterochromasie 
in allen Zellen gleich ausgebildet zu sein; doch gibt es Ausnahmen: 
so ist nach Tryney Heterochromatin nur in den Ruhekernen 
meristematischer Zellen entwickelt, und in diesen zeigt nur der 
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kurze Arm des X-Chromosoms Heterochromasie, waihrend in den 
Prophasen das ganze X-Chromosom heterochromatisch ist. 

Bis zu einem gewissen Grad laBt sich die Heterochromasie 
und ihre verschiedene Ausbildung damit erklaren, daf} in den 
heterochromatischen Abschnitten die Chromonemaspirale maxi- 
mal mitotisch gestaucht bleibt (im Euchromatin rollt sie sich zu 
lockeren Windungen ab; vgl. Kap. 1112). Dafiir spricht der 
Befund Suinxes (1937), daB mit Mitten (z.B. ¥Y, n-NH,Cl- 
Loésung), welche in den mitotischen Chromosomen eine Abrollung 
der gestauchten Chromonemaspirale bewirken, auch die Chromo- 
zentren der Ruhekerne ihre dichte Beschaffenheit aufgeben, was 
SHINKE und Kuwapa (1937) auf eine kiinstlich hervorgerufene 
ersten Fall ist das X-Chromosom groB, im andern klein im Verhaltnis zur 
Gesamtmasse der Autosomen und daher zur KerngréBe. Es ist also wahr- 
scheinlich, daB die relative GréBe des X-Chromosoms fiir das Zustande- 
kommen der somatischen Heterochromasie wesentlich ist. 
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Abrollung des Chromonemas zuriickfiihren. Es bleiben jedoch 
tatsachlich kleine heterochromatische Kérper iibrig (SHINKE 
8. 457, Abb. 18). Auch andere Griinde sprechen dagegen, das die 
heterochromatische Beschaffenheit ausschlieBlich auf dichter 
Spiralisierung beruht: so sieht man im Pachynema, das iiber- 
haupt nicht spiralisiert ist, daf sich die heterochromatischen 
Abschnitte von den euchromatischen durch gréBere, also sub- 
stanzreichere Chromomeren unterscheiden (Abb. 45). 
Verschiedene Heterochromasie liegt auch alteren Beob- 
achtungen tiber Chromozentren zugrunde, die ohne Kenntnis der 
wahren Zusammenhange angestellt wurden. So werden z. B. die 
Chromozentren in den Drosera-Tentakeln nach Fiitterung gréBer 
(ROSENBERG 1899, 1909); auch andere Reize in beliebigen Zellen 


Heterochromasie bei Collinsia bicolor (Angiosperme), 
Mitosen aus der Wurzelspitze. a spate Anaphase, 
ein SAT-Chromosom sichtbar; b spite Telophase; 
¢ Schwesterkernpaar fast in Ruhe; d Ruhekern in 
ee Seitenansicht, g in Polansicht; e frithe Prophase 
Ig (,,Zerstaubungsstadium‘‘); f spite Prophase. Die 
Umbiegungsstellen der Chromosomen (proximale 

Abschnitte an der Spindelinsertion) sind heterochromatisch, sie erscheinen 
im Ruhekern als Sammelchromozentren. (Kochmethode.) — Nach Herz. 
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scheinen ahnlich zu wirken, so Pilzbefall (Mrtovipov 1936b, 
altere Lit. bei TISCHLER 1920/21, 8. 65). 

Alle Beobachtungen deuten darauf hin, daf die hetero- 
chromatische Ausbildung ganzer Chromosomen oder bestimmter 


Abb. 23a. Beeinflussung der KerngréBe durch Heterochromatin. Spate 

Telophase (der IT. meiotischen Teilung in der Sporenmutterzelle von Sphaero- 

carpus Donelli (Lebermoos). a und 6 sind die das kleine Y-Chromosom ent- 

haltenden Kerne (das nicht erkennbar ist), ¢ und d die das gro8e hetero- 

chromatische X-Chromosom fiihrenden Kerne (Essigkarmin). — 1215 fach. 
Nach LorsBrer. 


Abschnitte zwar primar genetisch bedingt ist, daB das In-Er- 
scheinung-Treten im Hinzelfall aber von physiologischen Umstanden 
abhangt. Weitere Untersuchungen hieriiber waren dringend notig.) 


*) Das verschiedene Verhalten von Gerris und anderer Wanzen hangt 
wahrscheinlich damit zusammen, daB das X-Chromosom der einen Art 
sehr groB, der anderen sehr klein ist (vgl. S. 39, Anm. 1!). 
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In einer anderen Hinsicht laBt sich aber wohl schon jetzt 
eine bestimmte physiologische Eigenheit des Heterochromatins 
teststellen. Die heterochromatischen Abschnitte sind, wie Hrrrz 
an Drosophila zeigte, jene Teile, die auf Grund der Vererbungs- 


Abb. 23b. Spateres Stadium als Abb. 23a.% Junge Sporentetrade mit je 
zwei verschieden groBen Sporenanlagen; ¢ und d die gréBeren, das X-Chromo- 


som enthaltenden Kerne. Das Kernvolumverhaltnis eS 5S) betragt 
1:1,79, das Zellvolumverhaltnis one : ¢ 1: 1,66. — 1215 fach. 


2 
Nach LorBEErR. 


experimente als genarm befunden-werden; genische Inaktivi- 
tat und Heterochromasie fallen zusammen; dement- 
sprechend liegen im MHeterochromatin wenige Chromomeren 
(vgl. Kap. IV 5). DaB8 es sich dabei trotz der bisher verhaltnis- 
mafig geringen Zahl exakt durchgefihrter Priifungen (vel. 
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Kyapp 1935b) nicht um einen Zufall handelt — der tibrigens sehr 
unwahrscheinlich wire — zeigt folgende allgemeine Uberlegung 
(Hertz 1932, 1935): die genische Aktivitat der Chromosomen 
wirkt sich im Ruhekern, der eigentlich ein Arbeitskern ist, aus, 
d.h. eben in dem Zustand der maximalen Auflockerung der 
Chromosomen; umgekehrt ist aus dem heterochromatischen 
Kompaktbleiben zu schlieBen, da diese Teile nicht oder wenig 
wirksam sind. — Ob die heterochromatischen Abschnitte all- 
gemein mehr zu Briichen neigen, wie MULLER & GERSHENSON 
meinen, bedarf noch naherer Untersuchung. 

Im allgemeinen physiologischen Sinn erscheint das Hetero- 
chromatin manchmal als bloBer Ballast (Gerris),. manchmal 
scheint ihm eine bestimmte trophische Bedeutung zuzukommen 
(Verhalten der Chromozentren bei Drosera). Eine ernstliche 
Stellungnahme ist z. Zt. ausgeschlossen, da noch zu wenige 
deskriptive und erst recht zu wenige experimentelle Unter- 
suchungen in dieser Richtung vorgenommen wurden. Ubrigens 
hat LorBEErR fiir Lebermoose nachgewiesen, dai das Hetero- 
chromatin die KerngroBe und damit die Kernplasmarelation be- 
stimmt: bei Sphaerocarpus Donellii sind nach der 2. meiotischen 
Teilung die Kerne, welche die grofen heterochromatischen 
X-Chromosomen erhalten haben, deutlich gréBer als die das 
winzige Y-Chromosom enthaltenden Kerne (Abb. 23); dem- 
entsprechend sind je zwei Sporen einer Tetrade gréBer als die 
beiden andern. Es ware danach zu erwarten, daB bei Tieren mit 
grokem heterochromatischen X-Chromosom und kleinem oder 
fehlendem Y-Chromosom gréBere und kleinere Spermaképfe auf- 
treten. Tatsachlich 14Bt sich in der friihen IT. Telophase auch ein 
GroéBenunterschied zwischen X- und O-Kernen bei Wanzen und 
Heuschrecken beobachten (GrITLER 1937a, HiBERER 1937); 
wahrend der Spermatidenentwicklung tritt er aber zuriick und 
14Bt sich an den reifen Spermien nicht mehr nachweisen (HEBERER 
1937). Dies mag damit zusammenhangen, da das GréBenver- 
haltnis zwischen X-Chromosom und Autosomen zu ungiinstig 
ist, um sich in den Spermak6pfen ausdriicken zu k6nnen. 

Die Verhaltnisse werden noch weiter dadurch kompliziert, daB 
es vielleicht zwei sich verschieden verhaltende ,,Sorten‘‘ von 
Heterochromatin gibt. Hurrz (1934) fand in den Schleifenkernen 
von Drosophila virilis ein kompaktes, das er a@-Heterochromatin 
nennt, und ein aufgelockerteres /-Heterochromatin; ersteres 
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entspricht nach Herrrz dem in den mitotischen Chromosomen 
sichtbaren Heterochromatin, das sich in den Schleifenkernen 
nicht wesentlich verandert, wahrend letzteres in den mitotischen 
Chromosomen nicht sichtbar ist, sondern erst durch die riesen- 
hafte VergréBerung in den Schleifenkernen erkennbar wird. 
Diese Unterscheidung lift sich aber wahrscheinlich nicht aufrecht- 
erhalten, da eher anzunehmen ist, da das /-Heterochromatin 
dem der mitotischen Chromosomen entspricht und das a-Hetero- 
chromatin eine andersartige Bildung ist (FRoLowa 1936; vel. 
Kap. IV). 

Von allen besonderen Fragen abgesehen, ergibt sich aus dem 
Vorkommen von bestimmten heterochromatischen Chromosomen- 
abschnitten ein neuer wichtiger morphologischer Anhalts- 
punkt fiir die genetisch geforderte Langsdifferenzierung 
der Chromosomen. Weiterhin ergibt sich ein neues wichtiges 
diagnostisches Merkmal der Chromosomen: durch die Be- 
riicksichtigung der Heterochromasie konnten sonst unkenntliche 
Geschlechtschromosomen bei manchen Drosophila-Arten als 
solehe erkannt (Hetrz 1933) und Rassenunterschiede bei Leber- 
moosen festgestellt werden (JACHIMSKY). 
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Die chromosomalen Veranderungen lassen sich zunachst rein 
formal in zwei Gruppen zusammenfassen: sie bestehen entweder 
in Veranderungen der Gestalt bzw. des Volumens unter Erhalten- 
bleiben des Chromosoms als solchen, oder in einer Veranderung 
des Chromosomenkorpers selbst durch Zerfall in mehrere Stiicke 
oder durch Vereinigung mehrerer Chromosomen zu einem neuen 
(Fragmentierung und Sammelchromosomenbildung).") 


1) Die allgemeine Erscheinung des crossing over, die mit einer Bildung 
neuer Chromosomen verbunden ist (im Fall heteromorpher Gemini sind diese 
unmittelbar erkennbar), mu hier, da den Rahmen der Darstellung tiber- 
schreitend, auBer Betracht bleiben (HoLLINGsHEAD 1930, M. Nawascuin 
1927, SwescHnikowA, EMSWELLER & JoNES, LiEvAN 1936b, zusammen- 
fassend Daritneton 1937), ebenso das segmental interchange (bei Oeno- 
thera, Datura u.a.; vgl. z. B. BLAKESLEE & CLELAND, zusammenfassend 
Dariineron 1937). — Damit soll aber nicht ausgedriickt sein, daB die 
weiter unten geschilderten Erscheinungen wesensverschiedene Vorginge 
sind. Denn eine groBe Zahl dieser ,,abnormen‘‘ chromosomalen Verande- 
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Beiderlei Veranderungen treten spontan auf oder kénnen ex- 
perimentell ausgelést werden. 

Die Gestalts- und Volumenveranderungen unter Intakt- 
bleiben des Chromosoms wurden bereits geschildert (S. 7 ff.). 
Veranderungen, die das Chromosom als Individuum betreffen, 
treten bei manchen Objekten spontan in der Ontogenese auf. 
Das Musterbeispiel ist Ascaris megalocephala: hier sind in der 
Keimbahn vier (bei wnivalens zwei) lange Chromosomen vorhanden, 
die jedoch aus einer groBen Zahl kurzer, mit den Enden aneinander- 
hangender Chromosomen bestehen, wie sich bei der Diminution 
zeigt, wo die langen Sammelchromosomen in ihre Einzelchromo- 
somen zerfallen; die langen Chromosomen besitzen auch zahl- 
reiche Spindelansatzstellen (Abb. 10a, 6). Rein formal lieBen 
sich die Einzelchromosomen auch als ,,Fragmente‘‘ der Keim- 
bahnchromosomen auffassen; alle diese Fragmente besitzen aber 
je einen Spindelansatz. 

Bei der Fragmentation im eigentlichen Sinn, also beim Zer- 
fall eines typischen Chromosoms mit einer Ansatzstelle, ist dies 
nicht der Fall: nur jenes Fragment, das die Spindelansatzstelle 
des urspriinglichen Chromosoms enthalt, besitzt einen Spindel- 
ansatz. Wie zahlreiche Untersuchungen tibereinstimmend ge- 
zeigt haben; ist nur dieses Fragment dauernd erhaltungsfahig, 
d.h. kann an der Mitose aktiv teilnehmen; denn Fragmente ohne 
~ Spindelansatz kénnen niemals einen neuen Spindelansatz bilden, 
bleiben daher bewegungsunfahig und werden friither oder spater 
eliminiert (BELLING 1925, M. NawascHIn 1932a, MATHER & STONE 
rungen, die reziproken Translokationen, lassen sich als crossing over zwischen 
nicht homologen Chromosomen auffassen. Und die Voraussetzung aller 
derartiger Verainderungen ist das Auftreten von Briichen. 

1) Beispiele von Sammelchromosomen anderer Art bieten Rassen 
des Schmetterlings Solenobia pineti (SEILER 1922): drei Rassen unterscheiden 
sich dadurch, da in den Reifungsteilungen 30, 31 oder 32 Chromosomen- 
paare auftreten; in der 30er Rasse ist ein aus drei Chromosomen zusammen- 
gesetztes Sammelchromosom vorhanden, in der 3ler Rasse ist ein Teil- 
chromosom, in der 32er Rasse sind alle drei Teilchromosomen selbstandig. — 
Bei den Schmetterlingen Lymantria monacha und Phragmatobia fuliginosa 
kommen vier- und zweiteilige Sammelchromosomen vor (SEILER 1925, 
Setver & HanieEr). — Voriibergehende Sammelchromosomenbildung kommt 
bei Heuschrecken dadurch zustande, da8 sich das X-Chromosom an Auto- 
somen (in verschiedenen Individuen an verschiedene) anheftet. 
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1933, Ritey 1936); Fragmente mit Spindelansatz verhalten sich 
normal (MUntTzine 1934). . 

Die Unméglichkeit der Neubildung des Spindelansatzes 
(wie jedes anderen Chromosomenteils) zeigt sich auch an ex- 
perimentell ausgelésten Fragmentationen. Die kiinstliche 
Auslésung dieser und anderer chromosomaler Veranderungen 
gelingt durch Temperaturschocks (LUNDEGARDH 1914, Pero 1933), 
Narkose (WoycicKr 1906, SAKAMURA 1915, 1916, 1920), Altern- 
lassen der Samen (M. Nawascuin 1933, GrrRAassimowa 1935, 
NawWAScHIN & GERASSIMOWA 1936, PETO 1933), durch Zentri- 
fugieren (Kostorr 1935) und vor allem durch kurzwellige Strah- 
lung (R6éntgen, Radium). Die zahlreichen Untersuchungen 
auf den zuletzt genannten Gebiet!) ergeben neben hier nicht 
interessierenden Tatsachen verschiedenartige Verainderungen, die 
grundsatzlich auf zwei Vorgangen, der Fragmentation und der 
Wiedervereinigung der entstandenen Bruchflichen, beruhen 
und die sich in folgende Gruppen zusammenfassen lassen: Frag - 
mentation (Querzerfall in — meist — zwei Stiicke), einfache 
Translokation (Bildung eines Fragments und Anheftung 
desselben an ein anderes Chromosom, Abb. 24), reziproke 
Translokation (Bildung zweier Fragmente, die ihre Platze 
vertauschen), Deletion (Ausfall eines interkalaren Stiickes 
und Vereinigung der entstandenen Enden), Inversion (ver- 
kehrte Einheftung eines interkalaren Stiickes), Duplikation~ 
(Verdoppelung eines Stiickes), Ringchromosomenbildung 
(Schlingenbildung und Ablosung der Schlinge als Ring). 

Alle diese Verénderungen finden sich im Bereich des sog. 
Sekundareffekts, d. h. in den Mitosen, die eine zeitlang nach 
der Bestrahlung eintreten. Im Unterschied hierzu lat sich als 

1) KOrRNICKE, ALBERTI & Pouirzer (1924), MuLLeR & DipreEt (1926), 
Mutier & SETTLES (1927), GoopsPEED (1929, 1932), GoopspEED & AVERY 
(1930), Mutter & PAINTER (1929), ParnteR & Mutier, Rosanowa (1929), 
SAPEHIN (1930), M. Nawascuin (1931b, 1932b), Lewirsky & ARARATJAN 
(1931), KacuipzE (1932), Nanours & Ropertson (1933), MatHER & STONE 
(1933), Hetwic (1933), Stone (1933), Lewirsky & Sizowa (1934, 1935), 
Ko .ier (1934b), LEwirsky, SHEPELEWA & Tirowa (1934), MATHER (1934), 
Kapp (1935), MuLLeR & GreRSHENSON (1935), Gustavsson (1936), Levan 
(1936a), Ritey (1936), Husrep (1936), ATaBEKowa (1936), KaurMANN 
& Demerec (1937), Lewirsky (1937), NEBEL (1936, 1937), Marquarpr 
( 1937b, c). 
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Primareffekt die Wirkung auf die waihrend der Bestrahlung 
im Gang befindlichen Mitosen bezeichnen. Zwischen Primar- und 
Sekundareffekt liegt ein Zeitraum ohne Teilungen, die ,,mitosen- 
freie Zwischenzeit‘‘ (ALBERTI & PoxtrzeR, PEKAREK 1927, MaR- 
QuARDT 1937b). Der Primareffekt auBert sich, soweit er sich auf 


Nu 


Abb. 24a. Chromosomenaberrationen nach Réntgenbestrahlung.  Pol- 
ansichten von Metaphasen aus der Wurzelspitze von Crepis capillaris 
1 normal; die drei Chromosomenpaare sind mit den Buchstaben A, C, D 
bezeichnet, D = SAT-Chromosom. 2—4 aus der f,-Generation von rontgen- 
bestrahlten Pflanzen: verschiedene einfache Translokationen: 2 ein Stiick 
des einen Chromosoms A (links) auf ein Chromosom C verlagert (rechts), - 
3 ahnlich D auf C (rechts), 4 abnlich D auf A (links). — Nach Lewitsxy. 


die Chromosomen selbst bezieht, in Verklumpungen, besteht also 
offenbar in Veranderungen der Matrix bzw. der auferen ,,Fliissig- 
keitsschichte“ (MARQUARDT 1937b). 

Die als Sekundareffekt sichtbar werdenden Fragmentationen 
k6énnen ganze Chromosomen oder nur eine Chromatide betreffen. 
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Entsprechend gibt es Chromosomen- und Chromatidtransloka- 
tionen; die Chromatidtranslokationen erwiesen sich bisher immer 
als reziprok. 

Nach Nesets Untersuchungen (1936, 1937) gibt es nicht nur 
Chromatidfragmentationen, sondern auch Fragmentationen der 
Halbchromatiden. Nese meint, da’ der Doppelbau der Chroma- 
tiden sich auf diese Art nachweisen 1a Bt und nimmt im besonderen 
an, daB das Leptonemachromosom aus zwei Chromatiden besteht, 
deren jede zwei Halbchromatiden (Chromonemata) enthalt. Da 
die auf Briiche von Halbchromatiden hinweisenden Erschei- 
nungen nur selten auftreten und zu den Angaben anderer Beob- 
achter im Gegensatz stehen — was NEBEL aber auf Unterschiede 
in der Methodik zuriickftihrt — sind wohl weitere Untersuchungen 
abzuwarten (vgl. Kap. IT 2). 

Bemerkenswert sind in diesem Zusammenhang vor allem die 
neuesten Untersuchungen Marquarpts (1937¢), in welchen fir 
die Mitose wie die Meiose von Bliitenpflanzen eingehend die Frage 
des Zeitpunktes der Translokationen behandelt wird. Mar- 
QUARDT schlieBt aus seinen Versuchen, dai die wahrend der Mitose 
sichtbar werdenden Translokationen ausschlieBlich wahrend 
der Kernruhe erfolgen (Fragmentationen konnen aber auch 
wahrend der Mitose auftreten, vgl. z. B. Riney 1936). Es treten 
dabei sowohl Chromosomen- wie Chromatidtranslokationen auf. 
Das gleiche gilt fiir die Meiose, bei welcher die Auslosung ebenfalls 
im Ruhezustand, bzw. wahrend des Ubergangs zum Leptotiin- 
stadium erfolgt. Die Chromatidtranslokationen zeigen nach 
MarQuaARDT an, da} die Chromosomen schon vor der Mitose bzw. 
Meiose ,,langsgespalten*‘ sind (auf die Angaben NEBELs geht der 
Verf. nicht ein). Doch wird mit Recht betont, daB sichere Aus- 
sagen tber den Zeitpunkt der Langsspaltung noch verfriiht 
sind. Auferdem ist der Begriff ,,Langsspaltung vieldeutig: 
Chromosomenspaltung und Doppelchromonema sind nicht das- 
selbe; ferner kann die Rontgenwirkung nur die verschiedene 
Reaktionsfahigkeit von Chromosomenteilen anzeigen, nicht 
aber morphologische Tatsachen sicher erkennen lassen (vgl. 
Kap. III 2). 

Die Anheftung im Fall von Translokationen geschieht ge- 
wohnlich mit den Enden. Nur sehr selten erfolgt seitliche An- 
heftung, wodurch gewissermaBen ,,verzweigte’ Chromosomen 
entstehen (z. B. laterale Trabanten, Matuer & STONE 1933, 
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Levan 1932, 1936a).1) Spindelansatzlose Fragmente scheinen 
die Neigung zu haben, sich eher an Bruchstellen als an intakte 
Enden anzusetzen (HeLwic 1933). Unter Umstanden entstehen 
,,8ammelchromosomen und neue Chromosomen mit mehr als 
einem Spindelansatz (MatHer & Stone 1933, Korier 1934, 
Levan 1936a).) 

Ein eigenartiges Verhalten fand WuireE (1935, 1936) nach der 
Bestrahlung von spermatogonialen Mitosen von Lccusta migra- 
toria (Orthoptere). Es entstanden nach 3—11 Tagen Chromosomen, 
die in der Pro- und Metaphase nicht zwei, sondern vier Chroma- 
tiden besaBen; der Spindelansatz war jedoch ungeteilt. WHITE 
nennt diese, an meiotische Chromosomenpaare erinnernden 
Chromosomen Diplochromosomen (Abb. 246). Von _ aall- 
gemeinstem Interesse ist die dabei offenbar werdende Tatsache, 
daB sich der Spindelansatz anders als die Chromosomenarme 
verhalt. Fir die Entstehung solcher Diplochromosomen zieht 
Wuite zwei Méglichkeiten in Betracht, die sich mit MARQUARDT 
(1937b) folgendermafen darstellen: 


1. Es sind seit der letzten Metaphase im Chromosom statt 
einer zwel Langsteilungen abgelaufen. Dabei ist aber die Kom- 
missur ungeteilt geblieben und halt die beiden Chromosomen 
zusammen. 

2. Die Teilung der Insertionsstelle in der beginnenden Meta- 
phase ist ausgeblieben, die Chromosomen haben sich so nicht von- 
einander trennen kénnen. Ohne Anaphase sind sie dann in den 
Ruhezustand tibergegangen, die dabei erfolgende Abwicklung 
der Spiralen der Metaphasechromosome fiihrt ein lockeres Um- 
einanderwinden der einmal gespaltenen Chromosomen_herbei. 


1) Als Chromosomenaste gedeutete Strukturen kommen auch sonst 
gelegentlich vor; sie stellen nicht dauernd lebensfaihige Abnormititen dar. 
Die fiir Drosophila behaupteten ,,Aste“ diirften durch die Beobachtung 
von OFFERMANN (1936) widerlegt sein: der Ast besteht eigentlich aus einer 
Schlinge, die durch Paarung entlang einer symmetrischen Duplikation 
zustandekommt. 

2) Chromosomen mit zwei Spindelansa&tzen entstehen auch in fiir eine 
Inversion Heterozygoten bei crossing over im invertierten Abschnitt 
(S. G. Smirn, Ricnarpson 1936, Upcorr 1937b). — In diesem Zusammen- 
hang sei auf die zahlreichen anderen abnormen Chromosomenformen, 
z. B. Ringchromosomen, die durch crossing over entstehen kénnen, hin- 
gewiesen (Zusammenfassung bei Dartincron 1937). 
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Im Ruhezustand vor der nun folgenden Mitosis spalten sich die 
durch das Versiumnis der Kommissur nicht auseinandergekom- 
menen Chromosomen ganz so, wie sie es auch im Normalfalle 
getan hatten. Dann beginnt die Kernteilung und die locker um- 
einandergewundenen Chromosomen mit 4 Chromatiden werden in 
der beschriebenen Art sichtbar.‘ 

Uber die unmittelbaren Ursachen der Fragmentbildung 
bestehen zur Zeit nur Vermutungen. Eine Ursache diirfte in der 
herabgesetzten Viskositat der Chromosomen liegen; so konnte 
HELWwiG an der Orthoptere Circotetttx zeigen, dal die Chromo- 
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Abb. 24b. Nach Réntgenbestrahlung aufgetretene Diplochromosomen 

aus den Spermatogonien yon Locusta migratoria; links spate Prophase, 

rechts Schema eines normalen Chromosoms und eines Diplochromosoms 
in der Metaphase. — Nach Wuite. 


somen bestrahlter Tiere in der Anaphase langer ausgezogen 
werden als die unbestrahlter. Nach Gustarsson ist die Stabilitat 
der Chromosomen unter verschiedenen Bedingungen (Hydratur) 
verschieden. Eine andere Frage ist die, ob bestimmte Bruchstellen 
im Chromosomenbau praformiert sind. HeLwice 1933 und MaTHEeR 
1934 meinen fiir ihr Roéntgenmaterial, daB die Briiche die Nahe 
des Spindelansatzes bevorzugen (Kostrorr 1935 fand das gleiche 
nach Zentrifugierung). Lewirsky & Sizowa geben dagegen fiir 
Crepis capillaris an (vgl. Abb. 24), daB die Briiche im Chromosom 
A und D nie naiher vom Spindelansatz als 3/,;), der Linge des 
langen Armes, im Chromosom C nie naher als ?/,) auftreten; im 
iibrigen werden auch andere, bestimmte Stellen der Arme von den 
Briichen vermieden; die Haufigkeit der Briiche verhalt sich auch 
nicht proportional zur Armlange. Es liegen also gewisse Anhalts- 
punkte dafiir vor, daB sich auch in dem Auftreten von Briichen 
eine bestimmte lLangsdifferenzierung der Chromosomen aus- 
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driickt. Jedoch sind die bruchgefahrdeten Stellen keineswegs mit 
den morphologisch sichtbaren Einschniirungen identisch; dies 
betonen vor allem Nawascuin & Gurassimow4 fiir die in alternden 
Samen (Embryonen) gefundenen Chromosomenmutationen, die 
sich wie die nach Bestrahlung auftretenden verhalten. 

Auf eine andere Gro&enordnung beziehen sich die Versuche 
von Mutier & ProkorsEewa iiber Briiche in einem sehr kurzen 
Abschnitt des X-Chromosoms von Drosophila melanogaster. 
Dieser Abschnitt ist in dem Riesenchromosom (Abb. 54) als 
Doppelscheibe sichtbar, auf Photographien in ultraviolettem 
Licht erscheint sie vierteilig (ELLENHORN, PROKOFJEWA 
& Mutter). Fiir die sieben untersuchten Briiche ergab sich aus 
dem Kreuzungsexperiment, daB einige identisch sind und daf 
im ganzen vier verschiedene Bruchstellen vorliegen. Die Briiche 
treten also an bestimmten Stellen, die wenigstens um eine Chromo- 
mere voneinander getrennt sind, auf, woraus folgt, daB die Chromo- 
somen aus letzten unteilbaren materiellen Einheiten (den Genen) 
bestehen. 

Uber die Bruchhaufigkeit in heterochromatischen Ab- 
schnitten liegen einander widersprechende Angaben vor: MULLER 
& GERSHENSON (1935) u.a. fanden im Heterochromatin eine 
gesteigerte Haufigkeit, wahrend Kaurmann & DeMEREC 1937 
keine Unterschiede fanden (vgl. auch Kap. IV 5). 

Die Fahigkeit zur Fragmentation, Translokation usw. ist in 
manchen Fallen nachweisbar genotypisch kontrolliert. So fand 
Lewitzky 1937 in verschiedenen. Nachkommen __bestrahlter 
Pflanzen bezeichnende Unterschiede in der Haufigkeit des Auf- 
tretens von Rédntgenabweichungen. 

Ahnlich Verainderungen des Chromosomenbaus, wie sie sich 
experimentell herstellen lassen, spielen zweifellos in der Phylo- 
genie der Organismen eine Rolle. Derartige Untersuchungen 
wurden wiederholt vorgenommen, allerdings vielfach auf rein 
spekulativer Grundlage (STRASBURGER 1910, MarscHEecKk 1910, 
Merz 1914, 1916, DeLaunay 1922, 1926, 1929, Garrzs 1924, 
Yamamoto 1935, M. Nawascuin 1925, 1926, Taynor 1925, 
Heitz 1927, TrscuueR 1928, Sprumontr 1928, Lewrrsky 1929, 
ANDERSON & Sax 1936, GotoH 1924, 1933, Rao 1933, Mtnrzina 
1934, Haca 1934, Swezy 1935, 1937 u.a.). Grundsatzlich ist 
dabei festzuhalten, daB sich verschiedene Chromosomenzahlen 
nicht einfach durch Fragmentation oder Sammelchromosomen- 
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bildung erklaren lassen; da die Spindelansatzstelle nicht neu- 
gebildet wird, werden ansatzlose Fragmente eliminiert; um- 
gekehrt sind Sammelchromosomen mit mehreren Ansatzstellen 
anscheinend nicht dauernd mandévrierfihig (Ausnahme Ascaris, 
wo aber besondere Verhaltnisse herrschen). Eine VergréBerung 
der Chromosomenzahl ist also nur durch Neueinfiihrung von 
Chromosomen oder Chromosomenteilen mit Ansatz médglich 
(M. Nawascuin 1932a). Fiir Drosophila la&t sich annehmen, daB 
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Abb. 25. Schematischer Vergleich der diploiden Chromosomenbestainde 
einiger Drosophila-Arten und anderer Dipteren (in Einzelheiten tiberholt!). 
A Typus D. melanogaster, simulans, robusta u.a., Chymomyxa amoena, 
Mycodrosophila dimidiata, Scaptomyza graminum. B D. earlet. C D. eallop- 
tera, Scaptomyza adusta. D D.immigrans. E D.melanca. F D. virilis, 
similis u. a. G D. funebris. H Cladochaeta nebulosa. I D. hydei, repleta. 
K D. obscura. L D.affinis. M D. caribbea. In den oberen beiden Reihen 
sind nur die Bestinde der Weibchen dargestellt; im Bild unten immer das 
Geschlechtschromosomenpaar. — Nach Metz aus Bexar. 
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neue Ansatzstellen vom Y-Chromosom eingefiihrt werden kénnen, 
da dieses infolge seiner genischen Inaktivitat als tiberzahliges 
Chromosom oder Fragment anwesend sein kann, ohne die Re- 
aktionsnorm des Organismus zu beeintrachtigen (STURTEVANT 
& Tan 1937). 

Da8& Fragmentation, Translokation (im weitesten Sinn) und 
Sammelchromosomenbildung in der Phylogenese vorkommen, 
wird durch die vergleichende Analyse verwandter Arten und 
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Abb. 26a. Knotenbildung in der Prophase der ersten Pollenkornteilung 
von Paris quadrifolia. — 3583fach, nach Hustep. 


Rassen nahegelegt und 148t sich in manchen Einzelfallen so gut 
wie beweisen. Zahlenunterschiede werden oft unter der Annahme 
verstandlich, daB sich zwei ,,stabformige“ (,,einarmige‘‘) Chromo- 
somen zu einem zweiarmigen (V-formigen) zusammengeschlossen 
haben: statt n stabformige bei der als Ausgangsform auf- 
zufassenden Art sind dann n—2 stabformige + 1 V-férmiges, 
oder n—4 stabformige+2 V-formige Chromosomen usw. vorhanden 
(Ropertson 1914, 1916, Surnzt an Heuschrecken, MarrHry an 
Sauriern). Iyartyama fand bei der Bliitenpflanze Lycoris folgende 
Zahlen bei verschiedenen Arten: 2n = 22 stabférmige, 2n = 12 
(2 stabformige, 10 V-formige), 2n = 13 (4 stabformige, 9 V- 
formige), 2n = 17 (12 stabférmige, 5 V-formige) usw.; in der 
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Meiose paart sich je 1 V-formiges mit 2 stabformigen Chromo- 
somen. Es darf daraus freilich nicht geschlossen werden, dai 
V-formigen Chromosomen iiberhaupt aus zwei stabformigen 
zusammengesetzt sind; das Verhaltnis von stabformigen und 
V-formige Chromosomen stimmt auch keineswegs bei allen 
Organismen mit der Erwartung iiberein, was zeigt, daB auch andere 
phylogenetische Verainderungen vorkommen. Aus allgemeinen 
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Abb. 26). Schema fiir die spontane Entstehung von Knoten und Ringen 

(unten) in der somatischen Prophase durch Bildung von Briichen und Wieder- 

vereinigungen; hierbei kénnen sich Inversionen von Chromosomenab- 
schnitten ergeben. — Nach Hustep. 
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Griinden diirfte ferner anzunehmen sein, daB die V-formigen 
Chromosomen die phylogenetisch urspriinglichen sind; besonders 
DeLaunay hat darauf hingewiesen, daf sich Reihen aufstellen 
lassen, die durch eine allmahliche Verkiirzung eines Armes ge- 
kennzeichnet sind. 

Translokationen von Armen und damit ein Wechsel zwischen 
Stab- und V-Form hat nachweisbar bei Drosophila eine groBe 
Rolle gespielt, wo sich die Chromosomenzahlen 3, 4, 5 und 6 
finden (Abb. 20, 25) (Merz 1916). Durch die genaue Lokalisation 
des Heterochromatins (Abb. 20) und der Analyse der Riesen- 
chromosomen in den Schleifenkernen im Verein mit den genetisch- 
experimentellen Ergebnissen war es in diesem Fall méglich, so 
tief wie sonst nirgends in die Probleme einzudringen (DOBZHANSKY 
& Bocne 1933, GrauBaRD 1934, KoLier 1934, 1936, PAINTER 
& STONE 1935, PAtrau 1935, DoBzHansky & TAN 1936, DONALD 
1936, SturtEvant & Tan 1937, DospzHansky 1937). So laBt 
sich z. B. aussagen, daf der rechte Arm des X-Chromosoms von 
Drosophila pseudoobscura die gleichen loci wie der linke Arm des 
III. Autosoms von melanogaster und simulans, das III. (ein- 
armige) Chromosom von virilis und das X-Chromosom von 
affinis, obscura und willistonit enthalt. Fir melanogaster und 
pseudoobscura lassen sich folgende Homologien der Chromosomen 
bzw. -arme feststellen (1 und r bedeutet linker oder rechter Arm): 


melanogaster. Xi « ILE]. Thre Eire TOI, 
pseudoobscura X1 Xr IT PUES EL Vee ve 


Der Chromosomensatz von melanogaster ist auf Abb. 4 und 20 
dargestellt; pseudoobscura hat ein zweiarmiges X-Chromosom 
und vier einarmige Autosomen. 

Es ergibt sich also, daB bei Drosophila die Arme als ganze 
im wesentlichen intakt geblieben sind, daB aber die Arme ver- 
schiedene Bindungen zu Chromosomen eingegangen haben. 
AuBerdem sind auch Inversionen innerhalb der Arme ein- 
getreten (vgl. das —- allerdings nicht endgiiltige — Schema bei 
SturTEVANT & Tan); Inversionen, die den Spindelansatz um- 
fassen und auch lange Translokationen fehlen (offenbar deshalb, 
weil sie in Heterozygoten starke Sterilitat hervorrufen). Ferner 
kommen Deletionen und Duplikationen vor (OFFERMANN, KoLLER 
1936). OFFERMANN konnte zeigen, daB melanogaster und simulans 
die gleiche Duplikation besitzen, woraus sich, allerdings nicht 
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ganz zwingend, schlieBen liBt, daB die Stammform beider Arten 
diese Duplikationen bereits besab. 

Inversionen von Abschnitten der Arme (ohne Spindelansatz) 
sind anscheinend weit verbreitet. Ihre Feststellung ist an Ob- 
jekten, die keine Priifung durch das genetische Experiment oder 
an Schleifenkernen zulassen, durch die unmittelbare zytologische 
Beobachtung méglich, wenn sie beterozygotisch auftreten und in 
ihnen crossing over erfolet, da hierbei Fragmente und Chromo- 
somen mit mehreren Spindelansaétzen von bestimmter Zahl und 
Lange entstehen (8.G.SmirH, Ricuarpson, Uprcotr 1937, 
GEITLER 1937b an Bliitenpflanzen, Dartincron 19386b an Heu- 
schrecken). Eine besondere Haufung von Inversionen (bei einer 
Chromosomenzahl von n= 10 mindestens 21  verschiedene) 
wurde an nattirlichen Bestaénden von Paris quadrifolia (Liliacee) 
gefunden (GEITLER 1937b). 

Eine Moéglichkeit der Entstehung von Inversionen (und 
anderer Chromosomenveranderungen) hat HustEp (1937) in der 
ersten Pollenkornmitose von Paris und Pancratiwm nachgewiesen 
(Abb. 26): in einem bestimmten Stadium der Prophase treten in 
den schraubig gewundenen Chromosomen Knoten auf, die sich 
aus einem Auseinanderbrechen und nachfolgender  ,,falscher“ 
Wiedervereinigung der Enden erklaren; diese geknoteten Chromo- 
somen verhalten sich weiterhin ganz normal, da die Knoten sich 
ohne Beschadigung der Chromosomen lésen. Auf die gleiche 
Weise koénnen auch Ringchromosomen entstehen, die jedoch 
nicht dauernd lebensfahig sind. Spontane Bildung von Briichen 
und Vereinigungen fand auch Upcort (1937a) in Pollenkérnern 
von Tradescantia und Hyacinthus; das Ergebnis waren abnorme 
Chromosomen mit zwei Ansatzstellen. 


3. Kapitel 


Mikroskopischer Feinbau 


1. Einleitung 


Die Betrachtung der Chromosomenmorphologie unter den 
Gesichtspunkten ,,4uferer Bau‘* und ,,Feinbau” ist kiinstlich 
(doch laBt sie sich aus Griinden der Darstellbarkeit nicht ver- 
meiden). Es ist selbstverstandlich, da innerer und auBerer Bau 
in bestimmter Beziehung zueinander stehen, indem dieser nur 
ein Ausdruck jenes ist. So wurde schon erwahnt, daf das 
Langen-Breiten-Verhaltnis, also der Grad der Gedrungenheit 
der Chromosomen von der Spiralisierung abhingt (8.10). Die 
Erscheinung der Eu- und Heterochromatinbildung lieBe sich 


ebenso gut als Feinstruktur wie als auBerliches Bauelement 
behandeln. 


Ahnlich. kiinstlich ist die Kinteilung des Themas ,,Feinbau‘‘ 
in die im folgenden unterschiedenen Hauptabschnitte. Spiral- 
bau, Chromomerenbau und Scheidenbau stehen weder in einem 
Gegensatz, noch sind sie verschiedene Deutungen gleicher Struk- 
turen. Sie stehen vielmehr untereinander in einem gesetzmaBigen 
Verhaltnis. Nur weil sie in verschiedenen Stadien des Form- 
wechsels der Chromosomen und nach verschiedener Behandlung 
verschieden deutlich in Erscheinung treten, lassen sie sich ge- 
trennt behandeln. 


2. Spiralbau 


Die mit dem Schlagwort ,,Spiralbau‘* bezeichnete Baueigen- 
tumlichkeit der Chromosomen laBt sich kurz foleendermafen be- 
schreiben: der zylinderformige Ké6érper der vollausgebildeten 
Chromosomen der mittleren Teilungsstadien besteht aus einer 
ihn der Lange nach durchziehenden, dicht gewickelten Spirale und 
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einer sie einhitllenden Substanz (Abb. 27a). Der Spiralfaden 
stellt den ,,eigentlichen’’, d.h. sichtbar oder unsichtbar  per- 
sistierenden, die Gene tragenden Chromosomenkérper dar; er ist 
viel linger als das Chromosom voller Ausbildung. In der mito- 
tischen 'Telophase und Prophase wird der Spiralfaden zu losen 
Windungen aufgelockert, in der meiotischen Prophase maximal 
gestreckt und erscheint als gerades, entsprechend diimnes und 
langes ,,Chromosom**. Der wesentliche Vorgang des Teilungs- 


WOW, RADOSOO 


a 


Abb. 27. Schema des Spiralbaus somatischer Chromosomen: a nach der 

in diesem Buch als wahrscheinlich betrachteten Auffassung, b nach der 

oft vertretenen alteren Annahme. Das in a dargestellte Chromonema ist 
wahrscheinlich langsgespalten. — Nach GEITLER. 


zyklus besteht in einer Spiralisierung und Entspiralisierung, 
was sich in dem bekannten Kiirzer- und Dickerwerden der Chromo- 
somen auBerlich kundgibt. Die Kontraktion vom Pachytan 
bis zur 1. meiotischen Metaphase betragt bis zu 1/,) der urspriing- 
lichen Linge (BELLING 1928b, 1931, Dark 1934, Sax & Sax 
1935).?) 

Diese Tatsachen stehen fest. Im einzelnen herrschen Meinungs- 
verschiedenheiten, die sich daraus ergeben, dai die .Spirale in 
den meisten mitotischen Stadien nicht unmittelbar erkennbar ist, 
und da verschiedene Behandlungsweisen Bilder liefern, die sich 
subjektiv verschieden deuten lassen. Der hauptsachliche Streit- 
punkt ist die Frage, ob je Chromosom (im Sinn von Chromatide 
= Anaphasechromosom) eine einzige Spirale oder mehrere (zwei 
oder vier) Spiralen vorhanden sind. 

Die Spirale wurde zuerst von Baranerzky (1880) an den 
meiotischen Chromosomen von T'radescantia (Angiosperme) be- 
obachtet (Abb. 28), dann von Carnoy 1884, Janssens 1901, 
BONNEVIE u.a. auch an mitotischen Chromosomen bei Tieren 
gesehen (Abb. 29; vel. auch die Fig. 16 von Ascaris bei BUCHNER). 

1) Die Bezeichnung ,,Schraube ware zutreffender; die Ausdriicke 
, spirale’ und ,,Spiralisierung** sind aber international eingebiirgert, so 
daB sich ihre Beibehaltung empfiehlt. 

2) Angaben tiber spiralisierte Pachynemata (z. B. BinpER) be- 
ruhen auf irriger Deutung des Chromomerenbaus. 
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JANSSENS vertrat bereits die Ansicht, da der Spiralfaden durch 
die Kernruhe hindurch erhalten bleibt und in der nachsten Pro- 
phase als Spirem erscheint: eine Ansicht, die in neuerer Zeit 
wieder betont wird (Dartinatons Reliktspiralen) und als richtig 
gelten muf. 

Fiir Spiralfaden hat spaiter VesypowsKy (1912) den Aus- 
druck Chromonema geschaffen (= Genonema Kourzorr 1934). 
Der Begriff bezieht sich zunachst auf die Chromosomen voller 
Ausbildung, die auBer der Spirale noch eine umhiillende, in der 
Telophase ,,verschwindende™ Sub- 
stanz, die Matrix oder Grund- 
substanz (SHARP) (= Hyalonema 
Kuwapas, Kalymma HeEtrTz’) be- 
sitzen!); im weiteren Sinn wird 
auch der lange geradegestreckte 
Faden der meiotischen Prophase 
samt seiner, allerdings gering- 
fiigigen Matrix, also das ganze 
Chromosom als Chromonema_ be- 
zeichnet. Der Gegensatz der Be- 
zeichnungen besteht aber wohl 
nur scheinbar: wenn man mit 


Abb. 28. Spiralbau der Chromo- 
somen in der I. meiotischen Tei- 
lung von Tradescantia virginica 
nach der Darstellung BARANETZ- 
Kys (1880); die Chromosomen 
wurden in Wasser oder Salz- 
lésung aus der Zelle ausgedrickt : 


,an den unverletzten Stiicken a, 
f ist die Spiralfaser nur als ein- 
zelner Querstreifen zu erkennen. 
In b, ¢ sieht man die Streifen in 
eine ununterbrochene Spiralfaser 
sich auflésen; bei d ist die Spiral- 
faser teilweise zu einer geraden 
Faser ausgezogen; h ein langer 
Kernfaden, dessen weiche Sub- 
stanz soweit gelockert ist, daB 
er aus einer dicht gewundenen 
Spiralfaser allein zu bestehen 
scheint”. 


NEBEL (1932) annimmt, da das 
spiralig gestauchte Chromonema 
nicht in einer ,,amorphen‘’ Ma- 
trix liegt, sondern diese dem 
Spiralfaden folet, gewissermafen 
seine aubere Schichte bildet, so 


besteht auch das Metaphase- 
chromosom* nur aus Chromonema, 
allerdings aus einem. so dicht 


gewundenen Chromonema, da 
dessen benachbarte Windungen 


sich berithren. Daf diese Vorstellung mehr als eine bloBe Annahme 
ist, ergibt sich aus der wichtigen Tatsache, daB sich somatische 
Metaphasechromosomen durch Mikrodissektion im Leben 


1) Der Ausdruck ,,Matrix“ ist sprachlich irrefiithrend, da es sich nicht 
um die Bildungssubstanz der Chromosomen handelt; er ist aber einge- 
birgert. 
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zu langen, losen Spiralen ausziehen lassen (WADA 1933). Das 
Ausziehen der Spirale gelingt noch leichter und oft unabsichtlich 
bei der Préparation der meiotischen Chromosomen, die eine 
grébere Spiralisierung besitzen (schon von BARANETZKY  be- 
obachtet, Abb. 28). 

Die Literatur tiber das Thema des Spiralbaus ist sehr grof.*) 
Die Untersuchungen beziehen sich auf den Spiralbau mitotischer 
und meiotischer Chromosomen der verschiedensten Gruppen des 
Pflanzen- und Tierreichs; fiir die Protisten liegt allerdings erst 
eine Angabe fiir Cladophoraceen vor (GEITLER 1936).?) Es ist 
aber selbstverstandlich, da es sich um eine wesentliche Bau- 
eigentiimlichkeit aller Chromosomen handelt. Auch die kleinsten 
Chromosomen, die den Spiralbau nicht unmittelbar erkennen 
lassen, zeigen den gleichen mitotischen Zyklus, der nach den an 
erdBeren Chromosomen gewonnenen Ergebnissen auf Spirali- 
sierung und Entspiralisierung beruht (an verhaltnismaBig kleinen 
aber keineswegs den kleinsten —- Chromosomen haben den 
Spiralbau Bascock & CLAUSEN und SMITH nachgewiesen). 

Der Spiralbau ist mutatis mutandis allgemein in der Meta- 
und Anaphase der 1. meiotischen Teilung am klarsten ausgepragt ; 
in somatischen Meta- und Anaphasechromosomen ist er meist nur 


1) MerRImMAN (1904), ScHNEIDER (1910), van HERWERDEN (1910), 
DenORNE (1911), Brunetti (1911), Bucuner (1915), Wenricu (1916), 
Martens (1922, 1925, 1928), Sanps (1923), Newton (1924), KaurFMANN 
(1925, 1926, 1931), Kuwapa & Sueimotro (1926), Saxamura (1927), 
Kuwaba (1927, 1935), Fust (1927), BrnpErR (1927), Marpa (1928, 1930), 
Bazscock & CiausEn (1929), Inartyama (1928), SHarp (1929), SHINKE 
(1929, 1930, 1933), Tay or (1931), Tuan (1931), TELEzyNsx1 (1930, 1931), 
Dariineton (1929, 1935, 1936, 1937), Husxtns (1932), Husxins & SmitH 
(1934, 1935), Suicgenaca (1933), F. H. Suirx (1932), Hsu-S1ane@ (1933), 
Kuwapba & Nakamura (1933—1935), Rao (1934), Irtmi (1932), NEBEL 
(1932—1937), Nespet & Rutrie (1935, 1936, 1937), Isni (1931), 
HEDAYETULLAH (1931), DE WINTWARTER (1931), Marsnak (1931), PERRY 
(1932), LorBerr (1934), Kosny (1934, 1937), Hoare (1934), JANE 
(1934), GrittER (1934b, 1935d, e, 1936), Iwata. (1935), GoonsprEn, 
User & Avery (1935), Karo & Iwata (1935), Grecory (1935), Marsu- 
URA (1935—1937), SurmakuRA (1935, 1937), STEBBINS (1935), Senn (1935), 
Sax (1930, 1935, 1936), Sax & Sax (1935), Sax & Humpurey (1935), 
Sax & Hustep (1936), Makino (1936) Haca (1937), Oura (1937). 

2) Anm. b. d. Korr. Klaren Spiralbau wies neuerdings PArau (1937 a) 
fiir emen Dinoflagellaten nach. 
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indirekt erschlieBbar. Die auffallende Deutlichkeit der Chromo- 
nemaspiralen in der 1. meiotischen Teilung (Abb. 28, 30, 31) hat 
besondere Griinde: sie beruht darauf, da das Chromonema 
doppelt gewunden ist: die zunachst auffallende Spirale ist der 
ganzen Lange nach aus einer Spirale niedrigerer Ordnung 
aufgebaut, die in gtinstigen Fallen unmittelbar gesehen werden 
kann (Abb. 30b—d). Die von BARANETZKY und anderen alteren 
Beobachtern gesehenen Spiralen sind durchwegs die hoherer 
Ordnung. Die beiden Spiralen kann man mit Dar LiInGTon als 


4 # Ye 
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Tea? <p 


bes 
w § 
Abb. 29. Spiralbau in somatischen Chromosomen von Pflanzen und Tieren 
nach der Darstellung BonNeEvies. a—d frithe bis sehr spate Telophase aus 
der Wurzelspitze von Allium cepa; e Anaphase, f—h Telophase aus der 
Furchung von Ascaris. (Flemming.) — Nach Bonnevin. 
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Grof- und Kleinspiralen unterscheiden. Diese , Spiral within spiral 
structure’’ wurde von Fustr 1927 entdeckt, ihr Vorkommen von 
IsnHm, Kuwapa, NAKAMURA, SHINKE, Sax, Karo, Grrruer, 
Iwata, Marsuura, DaRrLineton, MAKINO u.a. bestatigt; an 
manchen Objekten konnte die Klein- 
spirale noch nicht nachgewiesen 
werden (Huskins & Smrret leugnen ihr 
Vorhandensein iiberhaupt). 


Abb. 30. Spiralbau der meiotischen Chromosomen. a GroBspiralen in der 

I. Metaphase von Trilliwm erectum, zum Teil Wechsel der Windungsrichtung 

erkennbar. 5 ebenso von Trillium kamtschaticum, im Bild links zeigt die 

GroBspirale quere Unterbrechungen, welche die Kleinspirale andeuten. 

ce, d ebenso von Fritillaria latifolia und F. karadaghensis: GroB- und Klein- 

spirale. — a nach Husxins & Situ (Photo), ) nach Marsuura (Photo), 
¢, d 3000fach, nach DARLINGTON. 


Die Kleinspiralen werden besonders deutlich, wenn sie sich 
in der Telophase auflockern und + abrollen. Dieses Abrollen 
konnten Kuwapba & Nakamura (1933) an Metaphasechromo- 
somen durch Behandlung mit Ammoniakdéimpfen  kiinstlich 
hervorrufen; es entstehen dabei aus den Aquatorialplatten Bil- 
dungen vom Aussehen der Interkinesekerne (vgl. auch Oura). 
Das Vorhandensein der Kleinspiralen verrat sich auch in der 
Doppelbrechung (Kuwapa & Nakamura 1935): da nach ScumipT 
das Chromatin negativ doppelbrechend ist, muf ein Chromosom 
in bezug auf seine Langsachse verschieden doppelbrechend sein, 


je nachdem ob es einfach oder doppelt schraubig gewunden ist; 
tatsaichlich lieBen sich bei T'radescantia Unterschiede zwischen 
den Chromosomen der 1. meiotischen Teilung und denen der 
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2. meiotischen Teilung und somatischer Teilungen (in den Staub- 
fadenhaaren) nachweisen: die letzteren sind, wie zu erwarten, 
einfach gewickelt. Bemerkenswert ist, da die zur Untersuchung 
gelangten Chromosomen so fixiert waren, da der Spiralbau bei 
gewéhnlicher mikroskopischer Betrachtung tiberhaupt nicht 
sichtbar war (vgl. auch NakamuRA 1937). 

Die Bildung der Grofspirale ist eine allgemeine Eigentiimlich- 
keit der 1. meiotischen Teilung (vgl. weiter unten). Bei Objekten, 
die nicht unmittelbar deutliche Chromosomentetraden, sondern 
sog. Gemini bilden (z. B. T’radescantia, Gasteria), liegen die Grof- 


Abb. 31. Chromosomen der I. meiotischen Metaphase (a) und der IT. meio- 

tischen Anaphase von Tradescantia virginica (b, ¢ die gleiche Teilungs- 

figur bei verschiedener Einstellung). a Gro8spiralen sichtbar, die aus 

den ineinandegeschobenen Grofspiralen der beiden Chromatiden bestehen 

(beim Pfeil ist der Doppelbau sichtbar); Kleinspiralen nicht erkennbar; 

b, ¢ andersgewickelte, zartere Spirale in den Chromatiden. (Essigkarm.) — 
Photo, nach SHINKE. ‘ 
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spiralen der Chromatiden einer Dyade seitlich ineinander ge- 
schoben, es erscheint dadurch in jeder Dyade eine einzige, ent- 
sprechend dicke und auffallende Spirale (Abb. 31, 32a); spitestens 
unmittelbar vor der Anaphase erfolgt seitliches Auseinander- 
treten der beiden Chromatidenspiralen (Abb. 326), wobei jede 
Dyade der Lange nach doppelt wird (Kuwapa 1926, Kuwapa 
& Nakamura 1935). Die Chromatidenspiralen selbst lassen in 
manchen Fallen einen Doppelbau erkennen (,,tertiary split“, 
Huskins & Smirn), d.h. sie sind bereits fiir die postmeiotische 
Teilung lingsgespalten; HaGa fand bei der Liliacee Kinugasa 


c 


Abb. 32. 
Schema zu Abb. 3la. 


Grofspiralen ineinandergeschoben (a) und 

auseinandergetreten (b). Die Veranderung 

von a zu ) spielt sich zwischen spater 

Pro- und Metaphase der I. meiotischen 

Teilung und vielleicht auch in soma- 

tischen Telophasen ab; Kleinspiralen 
nicht dargestellt. — 


Verandert nach _Kuwapa & NAKAMURA. 


a 


japonica in abnormen Fallen ein deutliches Sich-Trennen dieser 
Halbchromatiden ; SHimaKkuRa (1937) fand, daB jede Chromatiden- 
groBspirale zwei Kleinspiralen enthalt. Damit sind wichtige 
Anzeichen fiir den allgemeinen Doppelbau der Chromatiden 
gegeben (vgl. weiter unten). 

Die Grofspiralen sind an giinstigen Objekten im Leben sicht- 
bar (Kuwapva, SAKAMURA u.a.). Nach Fixierung werden sie 
um so deutlicher, je mehr die oberflachliche Substanz, die Matrix, 
welche die Windungen umgibt und sie gewissermaBen verklebt, 
zum Verschwinden gebracht wird. In dieser Richtung wirkt 
bereits Kochen (SakamuraA 1927b, Abb. 33), ferner Behandlung 
mit Alkalien und nachherige Fixierung und Farbung in Kssig- 
karmin (Abb. 31), leichte Austrocknung vor der Fixierung u. a. m. 
Doch kann der Spiralbau auch an giinstigen Objekten, wie T'ra- 
descantia bis zur volligen Unkenntlichkeit zerstort werden, 
z. B. durch kochende verdiinnte Essigsiure (KAUFMANN 1926, 
MarsyHak; Abb. 34; vel. auch Lewirzky 1931, 1934). Das Wesen 
dieser Verdnderungen besteht darin, dali der Chromosomen- 
k6orper vakuolisiert wird; bei geringen Graden der Vakuolisierung 
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treten die Vakuolen zwischen den Spiralwindungen auf, so daf 
der eigentliche Bau noch zu ahnen ist (Abb. 34c), bei starkeren 
Graden ist er giinzlich verwischt (Abb. 34d). Dies zu beachten ist 


Abb. 33. Grofspiralen in den Chromosomen der I. meiotischen Metaphase 

von Tradescantia virginica durch Fixierung in kochendem Wasser deutlich 

gemacht; stellenweise ist der Doppelbau sichtbar (vgl. Abb. 31a, 32); die 

Chromosomen von b sind starker verquollen. — Photo nach dem ungefarbten 
in Wasser liegenden Praparat, etwa 730fach; nach NakaMuURA. 


von Wichtigkeit fiir die Beurteilung des Spiralbaus somatischer 
Chromosomen, deren einfache Spirale kleiner und im Leben 
nicht sichtbar ist ; falsche Interpretationen auf Grund von Vakuoli- 
sierungsbildern (Abb. 
34e, f) sind dann leicht 
moglich; es scheint, daB 
die meisten Interpre- 
tationen auf  solchen 
oder ahnlichen Verande- 


aD « =) GE EB rungen beruhen (GEIT- 


acpi: Feels Fle betaine LER 1935e, HErrz 1935). 
Abb. 34. Zerst6rungsbilder des Spiralbaus . . 

der meiotischen Chromosomen von T'rade- Unsichtbarkert oder 
scantia virginica bei Behandlung mit schwere Sichtbarkeit der 
kochendem KHssigkarmin. a Metaphase, — meiotischen Spiralen 
b—d Anaphase; e, f analoge Veranderungen ie i‘ f 

durch Vakuolisierung in homéotypischen und alae Wicca Raheme wectl! 
somatischen Chromosomen.— Nach Guerrier. guter“ Fixierung mit 


chrondriosomen — erhal- 
tenden Fixierungsmitteln beruhen; in diesem Fall bleibt die 
gesamte Matrix gleich gut wie das Chromonema erhalten, so daB 
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das Chromosom homogen aussicht: der Spiralbau ist bestenfalls 
an den welligen Umrissen der Chromosomen erkennbar. An 
derart fixierten Chromosomen lassen sich Matrix und Chromonema 
auch durch Firbung nicht unterscheiden; dies gilt auch fiir die 
Nuklealfarbung: beide sind gleich nuklealpositiv (BAUER 1932, 
ZEIGER). Die oben erwihnten Kunstgriffe zur Sichtbarmachung 
des Spiralbaus beruhen also auf Artefaktbildung im Sinne einer 
Verdeutlichung der vitalen Struktur; die Vakuolisierung 
ist dagegen ein Zerstérungsartefakt. Das Auseinander- 
halten dieser beiden Arten von Artefakten ist im Fall der meio- 
tischen Chromosomen leicht; fiir die mitotischen Chromosomen 
ist es dagegen schwierig, und es eréffnen sich dadurch, im Verein 
mit der schwierigen optischen Auflésbarkeit von an der Grenze 
der Sichtbarkeit legenden Strukturen, verschiedene Méglich- 
Keiten der Deutung. 

Die Tatsache des Vorkommens von Grofspiralen ergibt sich 
aus dem Wesen der Meiose, das darin besteht, dafX nur eine 
Langsspaltung und Aufteilung der Chromatiden erfolgt, aber die 
Chromosomenpaarung und Trennung der Paarlinge eingeschaltet 
ist, wodurch gewissermafen zwei Zellteilungen unter zweimaliger 
Spindelbildung ineinandergeschoben sind; die GroBspiralen sind 
die Eigenspiralen der Chromosomen der 1. meiotischen Teilung, 
die aber bereits als Kleinspiralen die Spiralen der Chromosomen 
der 2. meiotischen Teilung enthalten und daher anders als 
sonst ausgebildet sind. Die Kleinspiralen der 1. Teilung werden 
in den gerade gestreckten Grofspiralen (= Chromosomen) 
der 2. Teilung unmittelbar sichtbar (Abb. 316, c; SHINKE, 
SENN). 

Im einzelnen finden sich verschiedene Veranderungen der 
meiotischen Spiralisierung. So kénnen die Grofspiralen in der 
2. Teilung mehr oder weniger deutlich erhalten bleiben oder um- 
gekehrt sich schon in der 1. Teilung abrollen; zum Teil handelt 
es sich um arteigenttimliche, zum Teil um durch Aufenbedin- 
gungen beeinfluBbare Unterschiede (TUAN, SHINKE 1930, 1934, 
Marsuura). Die Art der Wicklung der Grofspiralen, d.h. die 
Weite der Windungen und damit das Langen-Breitenverhaltnis 
der Chromosomen ist deutlich durch Aufenbedingungen (‘Tempe- 
ratur) veranderbar (MarsuurA 1935, 1937); ahnliche Verande- 
rungen kénnen auch genotypisch bedingt sein (so bei Matthiola 
durch ein Genpaar; Lestey & Frost). 

5* 


68 Mikroskopischer Feinbau 


Es ist méglich, daB die Chromosomen der 2. meiotischen 
Teilung anders, namlich gréber spiralig gewickelt sind als die 
somatischen Chromosomen im allgemeinen, obwohl sie ihnen 
auBerlich morphologisch gleichzusetzen sind; jedenfalls wird in 
ihnen der Spiralbau deutlicher sichtbar (Abb. 31 6, c) als sonst in 
somatischen Chromosomen. Das gleiche gilt auch fiir die Chromo- 
somen der postmeiotischen Teilungen (1. und 2. Mitose im mann- 
lichen Gametophyten) der Angiospermen: allein in diesen 
somatischen Chromosomen ist es bisher gelungen, 


Abb. 35. Spiralbau in den Chromosomen der ersten Teilung im Pollen- 

korn von Angiospermen. a—c Alliwm nutans, d Gasteria depressa (Liliaceen), 

c Anaphase, die anderen Metaphasen; in ¢ ist die typische Struktur 

kaum erkennbar, die Chromosomen sind stark gequollen. — Ausstrich 

unter Druck, Essigkarm. (in d ist die Pollenwand dazugezeichnet); a Photo. 
— Nach GEITLER. 
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einen regelmaBigen Spiralbau unmittelbar zu erkennen 
(Abb. 35, 36; GrrrLeR 1935d, e, 1937b, Upcorr 1936a). Da diese 
Chromosomen bei vielen Objekten auBerlich vo6llig anderen 
somatischen Chromosomen gleichen, ist es auch modglich oder 
sogar wahrscheinlich, da nur die besonders giinstige Praparier- 
moglichkeit an freien, nicht im Gewebeverband stehenden Zellen 
die Ursache fiir die Deutlichkeit des Chromonemas ist. In den 
Pollenkérnern 1aBt sich der Spiralbau dadurch sichtbar machen, 
daf sie vor der Untersuchung in Essigkarmin einem bestimmten 


Abb. 36. 
Spiralbau der Chro- 
mosomen der zweiten 
Teilung im mann- a 
lichenGametophyten 


der Angiospermen. 


a Tulipa Greigt, AY 
b, e Tulipa montana; 
a Metaphase, (i teas — 
b Anaphase — ¢ 
die Spiralen kiinst- R 
lich ausgezogen —, 
c Telophase. 
(Essigkarmin.) —~ 
1600 fach, 
nach Upcorr. 


Druck ausgesetzt werden; dabei zeigen von den vielen Pollen- 
kornern eines Praparates nur wenige den Spiralbau deutlich 
(Abb. 35a, 6), in anderen ist er eben erkennbar (Abb. 35c), in 
den meisten gar nicht; es kommt also auf die — zufallige — 
richtige Dosierung des Druckes und, wie der verschiedene Grad 
der Aufquellung zeigt, auf das sofortige Eindringen des Essig- 
kKarmins an.?) 


1) Starkerer und auf Gewebe ausgetibter Druck erzeugt das bekannte 
,,Glasigwerden“ der Chromosomen infolge einer bestimmten Art von Ent- 
mischung (BELAR uw. a.). 
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Es ist allerdings auffallend, das sich die Chromosomen der 
1. Pollenkornmitose von J'radescantia in ihrer Doppelbrechung 
wie die doppeltgewickelten Chromosomen der 1. meiotischen 
Teilung, nicht wie die anderen somatischen Chromosomen ver- 
halten (Kuwapa & Nakamura 1934/35). Ob daraus zwingend 
der Schlu8 auf das Vorhandensein von Kleinspiralen gezogen 
werden kann, ist wohl noch fraglich. Andererseits sind die Chromo- 
somen der postmeiotischen Teilung mancher Objekte und gerade 
die von Allium auffallend kurz im Vergleich zu den Chromosomen 
z. B. der Wurzelspitzen, und besitzen nur wenige Windungen 
(Abb. 35). Dieses Verhalten stiinde also im Einklang mit der 
Annahme, da die Chromosomen doppelt gewickelt sind. Sicher 
gilt dies aber nicht fiir die postmeiotischen Chromosomen anderer 
Formen (z. B. von Aloé und Paris), die den gleichen deutlichen 
Spiralbau aufweisen (Abb. 35d), aber wie die somatischen Chromo- 
somen anderer Gewebe aussehen. 


Die wesentlichen Eigenttimlichkeiten des Spiralbaus der 
meiotischen Chromosomen kénnen nach dem oben Gesagten 
als grundsatzlich geklart gelten.1) Viel schwieriger ist der Bau 
der somatischen Chromosomen aufzuklaren, da sie keine groben 
Grofspiralen enthalten und daher — abgesehen von den erwahnten 


1) Manche Einzelprobleme sind noch nicht restlos gelést, so das der 
Windungsrichtung der Grofspiralen (die Kleinspiralen und die Spiralen 
der somatischen Chromosomen sind zu undeutlich erkennbar, um an ihnen 
das Problem in Angriff nehmen zu kénnen). Die zum Teil einander wider- 
sprechenden Angaben scheinen zu zeigen, daf} innerhalb eines Chromosoms 
und auch innerhalb eines Armes die Windungsrichtung wechseln kann 
(Sax 1930, Taytor 1931, Matsuura 1935b, Husxins & Situ 1935, 
Iwata 1935, Nese, & Rurrie 1935a). Sax (1936) gibt an, daB die Rich- 
tung zu beiden Seiten eines Chiasmas zufallig ist (im Gegensatz zu der 
Meinung Husxins’ & Smirus, Sax’ & Humpureys und Nesers & Rurries 
1936a, die bestimmte Beziehungen zu den interstitiellen Chiasmata an- 
nehmen; Dar.tincron 1935 meint, da8 iiberhaupt kein Wechsel innerhalb 
eines Armes vorkommt). Es scheint aber, da allgemein an beliebigen Stellen, 
also regellos Wechsel der Windungsrichtung vorkommen kann 
(Matsuura 1937b). — Hypothetisch bleibt noch die Mechanik der Spirali- 
sierung (Kuwapa 1935, 1937, Dariineton 1935, 1937); es wird an- 
genommen, daf die Spiralisierung durch eine innerhalb des Chromonemas 
auftretende Windung und durch Kontraktion der einhiillenden Matrix 
zustandekommt. 
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Fallen im miannlichen Gametophyten der Angiospermen — meist 
homogen oder in verschiedener Weise unregelmiBig aufgehellt 
,vakuolisiert*) erscheinen; die Interpretation einer solchen 
Struktur ist aber zweifelhaft. Diese Schwierigkeiten machen sich 
besonders bei der Entscheidung der Frage, wieviele Chromo- 
nemata je Chromatide vorhanden sind, bzw. wann das 
Chromonema sich spaltet, bemerkbar. Die urspriingliche, von 
BaRANETZKY fiir die meiotischen Chromosomen ausgesprochene 
Ansicht, daB je Chromatide ein Chromonema vorhanden ist, 
wurde bald aufgegeben und durch die Meinung ersetzt, dal jede 
Chromatide zwei Chromonemata enthalt, d. h. daB das Chromo- 
nema schon fiir die nachste Mitose gespalten ist; diese Auffassung 
findet sich andeutungsweise bei BONNEVIE, wurde dann ent- 
schieden von DEHORNE vertreten und spater durch S#Harp, 
KAUFMANN, TELEZYNSKI u. a. ausgebaut. Hine weitere Steigerung 
bildet die Ansicht, da je Chromatide vier Chromonemata 
vorhanden sind, wie dies GoopsPEED, UBER & AVERY und. be- 
besonders NEBEL und Mitarbeiter in zahlreichen neuen und 
neuesten Untersuchungen fanden (zuletzt Nese & RuTTLE 
1936b, 1937 an Bliitenpflanzen und Heuschrecken). Nach dieser 
Auffassung enthalt jedes somatische Metaphasechromosom acht 
Chromonemata, je vier bilden eine Chromatide, in der je zwei 
eng-parallel gewunden sind (Abb. 37); in der 1. meiotischen 
Metaphase enthielte jede Tetrade 16 Chromonemata, wahrend 
der Leptotanfaden aus vier Chromonemata aufgebaut ware. Der 
Ansicht, daf je Chromatide mehr als ein Chromonema vorhanden 
ist, hat sich die Mehrheit der Forscher angeschlossen; ftir die 
Auffassung, daB ein einziges Chromonema vorhanden ist, legen 
nur wenige Stimmen vor (Sax 1935, Sax & HuMPHREY, GEITLER 
1935c, d, Dartineton 1935, 1937, Urcorr 1936). 

Von vornherein ist eine klare Scheidung zwischen Theorie 
und Empirie vonnoten. Auf Grund der Erkenntnisse an den 
Riesenchromosomen der Dipteren, die Chromonemabiindel dar- 
stellen, und auch aus anderen Griinden besteht grundsatzlich die 
Moéglichkeit, daB auch die ,,gewohnlichen** Chromosomen 
(Chromatiden) mehrere Chromonemata enthalten. Ob es aber 
wirklich so ist, kann nur durch unmittelbare Beobachtung be- 
wiesen werden. Eben diese ist auch deshalb nétig, weil es nicht 
a priori selbstverstandlich ist, daf’ derart komplexe Strukturen 
wie die der Riesenchromosomen beliebig verkleinert existieren 
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kénnen (Molekiilgré8e, Oberflachenwirkung usw.).) Es ist zwar 
sicher, da z. B. jene Feimstruktur, die in den Riesenchromo- 
somen und zum Teil auch im Pachynema als ,,letzte“ Chromo- 
meren sichtbar wird oder diesen zugrunde liegt, auch in gewohn- 
lichen somatischen Chromosomen vorhanden ist; aber in diesen 
ruft sie keine Chromomerenbildung, d.h. keine diskreten chro- 
matischen Koérper hervor; jedoch nicht deshalb, weil die Chromo- 
meren zu klein waren, um gesehen werden zu kénnen; denn auch 
bei starkerer Vergr6Berung, als sie uns zur Verfiigung steht, 
kamen nicht Chromomeren, sondern die zusammengeflossene 
gemeinsame Matrix aller Einzelchromomeren zum Vorschein. 


Die letzte Instanz ist die unmittelbare Beobachtung, auch 
dann, wenn man sich bewu8t bleibt, daB Beobachtungen nicht 
Selbstzweck sind, sondern die Grundlage fiir allgemeine Hin- 
sichten abgeben sollen. Die allgemeinen Einsichten, die sich aus 
dem Bau der Riesenchromosomen und dem genetischen Ex- 
periment ergeben, werden aber nicht dadurch vertieft, dai mehr- 
deutige Beobachtungen, weil sie zu ihnen stimmen, als ihre Stiitze 
angefiihrt werden (deren sie nicht bedtirfen); umgekehrt werden 
Beobachtungen nicht dadurch gesichert, daf sie sich auf anders- 
artige einwandfreie Feststellungen berufen konnen. 


Im Fall des Spiralbaus der gewohnlichen Chromosomen 
handelt es sich um die Feststellung, welche mikroskopisch sicht- 
baren, natiirlichen oder absichtlich artifiziell veranderten Struk- 
turen als gesichert vorhanden gelten kénnen. Das Chromonema 
ist seinem Wesen nach eine mikroskopisch sichtbare morpho- 
logische Struktur; meint man nicht diese, sondern den Genstrang, 
so ware ein anderer Ausdruck, etwa Genonema zu verwenden. 
Im folgenden wird ausschlieBlich das Chromonema behandelt. 


In der meiotischen Metaphase sind allgemein zwei langs- 
gespaltene Chromosomen gepaart. Jede Dyade besteht dem- 
entsprechend aus zwei Chromatiden bzw. GroBspiralen (die, wie 
schon erwahnt, ineinanderstecken kénnen, sich aber jedenfalls 

') Wahrscheinlich ist aber der Vielfachbau der Riesenchromosomen 
fiir die hier behandelte Frage tiberhaupt nicht verwertbar, da es sich offenbar 
um polyploide Kerne mit somatisch gepaarten ganzen Chromosomen 
handelt. Verwertbar ist nur die Tatsache, da jedes Partnerbiindel manch- 
mal aus zwei Teilbiindeln aufgebaut erscheint (GrITLER, TintAKow, FRo- 
LOWA, PAIntER & GRIFFEN; vgl. weiter unten und Kap. IV 7). 


II. Telophase. 


2. Spiralbau 


me. 


Spiralbau der Chromosomen nach der Auffassung NEBELS. 
a Schema einer somatischen Metaphase: jede Chromatide enthalt vier 
Chromonemata. b—f Tradescantia reflera: b I. Anaphase, ¢ ebenso, starker 
vergroBert und etwas schematisiert, d somatische Metaphase, f, e friithe 


apple Me 


73 


Kren bi 
— oe 


(Alk. Eisessig, Essigkarmin.) — ¢, f 3700fach, d 2650fach, 
b, e 2430fach; nach Nese. & RUTTLE. 
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in der Anaphase auseinander lésen, Abb. 32 a und 6). Nach NEBEL 
u.a. setzt sich jede Grofspirale in Wirklichkeit aus vier GroB- 
spiralen zusammen, von denen je zwei ++ eng vereinigt verlaufen | 
(Abb. 37 6, c). Kleinspiralen, deren Vorhandensein von anderen 
Autoren sichergestellt ist, lassen sich in diesen Abbildungen nicht 
erkennen; nur im Text (NEBEL & RurrLe 1936b) werden sie 
erwaihnt und nur in einem Schema (Diagramm 3) dargestellt. 
Es ist allerdings gar nicht méglich, daB sie in der GréBenordnung, 
die die vier angenommenen Grofspiralen besitzen, erkennbar sein 
koénnten. Abb. 376 (wie andere Bilder NEBELs & RUTTLEs) 
zeigt weiter, daB rein geometrisch betrachtet eine Projektion 
von vier Spiralen (Schrauben) nicht so wie dargestellt aus- 
sehen kann: die Abstiinde zwischen den fast im rechten Winkel 
zur Chromosomenlangsachse verlaufenden, Teile der Schrauben- 
umgange darstellenden Querstrukturen sind zu groB, um den 
Anschlu8 benachbarter Umgange zu erméglichen. Abb. 376 
leet vielmehr, unter der selbstverstandlichen Voraussetzung, dai 
die Zeichnung genau ist, den Gedanken nahe, dab eine einzige, 
allerdings der Lange nach gespaltene, Schraube vorhanden ist. 
Ebenso 1a 8t sich in die Abb. 37e aus rein geometrischen Griinden 
nur eine einzige (doppelte) Schraube hineinsehen, deren Weite 
der Breite des Chromosoms entspricht, nicht aber zwei neben- 
einanderlaufende Schrauben, wie in Abb. 37f dargestellt. Die 
Photos NrBets & RUTTLEsS versagen naturgemaB vollstandig; sie 
sind aber insofern wertvoll, als sie dem Beschauer zeigen, in 
welchem Zustand sich das Beobachtungsmaterial befand und so 
eine Nachpriifung an eigenen Praparaten ermdéglichen. Meine 
Untersuchungen der gleichen Objekte (Tradescantia, Trilliwm und 
die verwandte Paris quadrifolia) zeigten mir, dak sich in derartigen 
Bildern mit Sicherheit nur eine einzige GroSspirale erkennen 
1aBt. Diese ist vielleicht langsgespalten, was sich infolge des Vor- 
handenseins der Kleinspirale in normalen Chromosomen nicht 
sicher sehen laBt; das Vorhandensein eines solchen_,,tertiiren 
Spalts folgt aber aus abnormen Meiosen, wo er unter Aufgabe 
der normalen Wicklungsart der Chromatiden manifest wird (HAGA 
1937b). 

Hine Stiitze seiner Auffassung erblickt Nepen in Roéntgen- 
bestrahlungsversuchen (1936a): bei Bestrahlung vor der Meiose 
fehlen in der postmeiotischen Mitose Abschnitte von Chroma- 
tiden, wahrend die homologen Abschnitte der Schwesterchroma- 
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tiden erhalten sind. Es wird daraus geschlossen, dali die Chroma- 
tiden der postmeiotischen Teilung bereits in der Primeiose als 
Chromonemata vorhanden waren, da’ also das Leptonema aus vier 
Chromonemata aufgebaut sein mub. Die Erscheinung zeigt sich 
nur in einer geringen Zahl von Fallen und nur bei hoher Strahlen- 
dosis; die gegenteiligen Ergebnisse anderer Untersucher (MATHER 
& STONE 1933, Maruer 1934) werden durch die Verwendung 
einer zu niedrigen Strahlendosis erklart. — Falls derartige Ver- 
suche beweisend sind — vielleicht handelt es sich um sekundire 
Wirkungen auf die erst langere Zeit nach der Bestrahlung manifest 
werdenden Chromatiden — kénnen sie nur zeigen, daB in den pra- 
meiotischen Chromosomen bereits zwei Teilungen~ voraus eine 
diskrete Reaktionsfahigkeit vorhanden ist. Dies ware von 
groBem Interesse; es folgt daraus aber nicht, dai vier Chromo- 
nemata vorhanden sind. Die Beweiskraft derartiger Versuche, 
wie sie NEBEL angestellt hat, leugnen GustTarsson und KNapp 
(in emem Referat, Ber. wiss. Biol. 43, 1937, S. 441); Marquarpr 
mahnt zu besonderer Vorsicht. 

Der Auffassung NEBELs u.a., die sonst nicht bewiesen er- 
scheint, steht die Annahme nur eines Chromonemas anderer 
Autoren gegeniiber, die durch klare Bilder belegt ist (fiir die 
meiotischen Chromosomen besonders Sax & Sax, Sax & Hum- 
PHREY, Matsuurs — Abb. 306, Dartineton — Abb. 30c, d; 
fiir die somatischen GrrtteR — Abb. 35, Upcorr — Abb. 36). 
Einen Beweis anderer Art und daher von besonderem Gewicht 
fiir das Vorhandensein einer einzigen Chromonemaspirale — die 
langsgespalten sein kann — erbringt WApa durch das Ausziehen 
der lebenden somatischen Chromosomen von T'radescantia mittels 
einer Nadel zu einer langen Spirale (diese Chromosomen lassen 
den Spiralbau unmittelbar tiberhaupt nicht erkennen). Das 
Ergebnis ist nicht anders deutbar, als da sie aus einer stark ge- 
stauchten Spirale, deren Umgange sich bertihren, bestehen. 

Es bleibt zu erértern, auf Grund welcher Beobachtungen die 
verbreitete Meinung von der Mehrzahl der Chromonemata in 
somatischen Chromosomen entstand. Die von Nese & RuTTLE 
herangezogenen Bilder wurden bereits kritisiert. Die Beweis- 
fithrung anderer Untersucher sttitzt sich auf ein nach ,,gewohn- 
licher“ oder absichtlich schlechter Fixierung oft wiederkehrendes 
Aussehen, das sich in der auf Abb. 38 dargestellten Weise deuten 
148+ (DEHORNE, SHARP 1913, 1920, 1929, Kaurmann 1925, 1926, 
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193la, TELEZYNSKI u. a.). Jede Chromatide besteht nach 
dieser Auffassung aus zwei lose gewickelten, einander  iiber- 
kreuzenden Chromonemaschrauben (Abb. 276). Da die soma- 
tischen Chromosomen im Leben homogen und nach guter (lebens- 
getreuer) Fixierung ebenfalls homogen oder bestenfalls Chromo- 
merenartig gegliedert aussehen, stellen die Bilder Artefakte dar 
und es erhebt sich die Frage, ob diese Artefakte eine Vergréberung 
oder eine Zerst6rung der vitalen Struktur darstellen. Die Frage 
kann meist nicht durch unmittelbare Beobachtung, sondern nur 
durch indirekte Schliisse beantwortet werden; die wenigen Falle 
unmittelbarer Beobachtung — Abb. 35, 36 — sprechen 
jedenfalls eindeutig gegen die Naturtreue der in Frage 
stehenden Artefakte. Der wichtigste indirekte Gegenbeweis 
ist die Ausziehbarkeit der lebenden Chromosomen zu einer Spirale 
(WaDa). 

Auch die foleenden Uberlegungen deuten in die gleiche Rich- 
tung. In der Telophase wird durch Auflockerung und Schwund 
der Matrix der Spiralbau verhaltnismaBig deutlich, wobei an 
ginstigen Objekten eine regelmaBig gewickelte Chromo- 
nemaschraube erkennbar wird (DarLIncton 1935); diese 
uberdauert die Kernruhe und ist in der folgenden Prophase als 
,,Reliktspirale’ (DARLINGTON) sichtbar (Abb. 39); in diesem 
Zustand ist der wirkliche Spiralbau der Chromosomen un- 
miByerstandlich erkennbar (Abb. 38d und 40g zeigen das Aus- 
sehen bei schlechterer Fixierung). Die Reliktspirale ist bereits 
langsgespalten (was je nach der Fixierung verschieden deutlich 
ist). Die Tochterspiralen ko6nnen umeinandergewickelt sein 
(naheres bei DARLINGTON 1935, 1936), sie rollen sich weiterhin ab 
und gehen so in die + geradegestreckten Metaphasechromosomen 
tiber. Wahrend dieser Veranderung wird in ihnen ein neues 
Spiralchromonema angelegt, das allerdings zunachst nicht er- 
kennbar ist (Abb. 37d zeigt, daB diese Strukturen optisch nicht 
sicher analysierbar sind); sein Vorhandensein laBt sich aber aus 


Erklirungen zu Abb. 38 


a—d Mitosechromosomen von Tradescantia pilosa nach der Auffassung 

Kaurmanns: a, ) Anaphase, ¢ Telophase, d Interphase und friihe Pro- 

phase, e somatischer Chromosomenzyklus nach der Auffassung TELE- 

ZYNSKIS: 1—O6 friihe bis spite Prophase, 7 Metaphase, 8 Anaphase, 

9 Telophase, 10 Interphase. f, g Anaphase- und friihe Telophasechromo- 
somen von Alliwm nach der Darstellung Kosuys. 
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der Mechanik der Spiralisierung ableiten (Dartineron). Die 
prophasische neue Spiralisierung ist die Ursache der Verktirzung 
und Verdickung der Chromosomen; in den Chromosomen voller 


| | \ 
| | 
\ | 


Abb. 39. Sehr frihe, frihe und mittlere Prophase der Mitose in einem 
Staubfadenhaar von Tradescantia virginica (OsO,-Dampf{, Bouin-Dubosq). 
— Ktwa 1400fach, nach BeLar. 


Ausbildung ist eine maximal gestauchte Spirale (Abb. 27a) zu 
erwarten, wahrend die meisten Bilder lockere Spiralen nach Art 
von Abb. 276 darstellen.') 


') Es persistieren also nicht die Spiralen als solche. Dies wurde 
schon von BonNEvIE gediuBert, die angibt, ,,daB eine Identitat der 
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Bei meiotischen Chromosomen, die im Leben, oder bei 
somatischen, die nach bestimmter Fixierung einen regelmaBigen 
Spiralbau aufweisen, besteht die Méglichkeit die Artefakt- 
bildung zu studieren. Es zeigt sich dabei, daf sich sehr leicht 
jenes Aussehen einstellt, das viele Untersucher als zwei lose um- 
einandergewickelte Spiralen gedeutet haben. Die Verinderung 
beruht auf einer Art von Vakuolisierung (Abb. 34), wobei aber oft 
die Vakuolen, wohl aus rein physikalischen Gritnden, eine wenig 
schwankende GrdBe besitzen und daher eine gewisse Regel- 
miBigkeit des Aufbaus des Chromosoms vortéuschen. Diese 
Struktur erinnert an die in der Telophase ablaufenden Ver- 
anderungen des Abbaus der Matrix, die bei Fixierung unter dem 
Bild einer Alveolisation ablaufen. Gerade in diese Telophase- 
bilder wurden vielfach mehrere Chromonemata hineingedeutet. 
Es ist bemerkenswert, dali in alteren Zeiten diese Struktur 
richtig geschildert wurde; falsch war allerdings die Deutung, daB 
die Chromosomen grundsatzlich Alveolenbau_ besitzen (VAN 
BENEDEN 1883, 1887, HAnCKER 1905, GREGOIRE, GREGOIRE 
& Wycarrts 1904, LuNDEGARDH 1912, pe LirarpibRe 1921, 
TISCHLER 1920/21, Martens 1928). Die anschaulichsten, objektiv 
richtigen Bilder des Aussehens von Telophasechromosomen bei 
gewohnlicher guter Gewebefixierung hat KorrrrrtcH gegeben 
(Abb. 40). Die Bilder zeigen, wie leicht sich in solche Chromosomen 
mehrere lockere Chromonemata hineinsehen lassen, sie zeigen 
aber auch, wie wenig dies beweist. 

Von Interesse ist in diesem Zusammenhang auch die Be- 
rechnung, die MuLuEr (1935) fiir die Zahl der Windungen im 
euchromatischen Teil des somatischen X-Chromosoms von 
Drosophila melanogaster durchgefiihrt hat; unter der Annahme, 
daB die Verkiirzung im Vergleich mit den Riesenchromosomen 
der Speicheldriise allein durch Spiralisieriung erfolgt, miBten 
250 Windungen vorhanden sein. Wie ein Blick auf Abb. 1k 
zeigt, waren diese Windungen weit unter der Sichtbarkeit. Die 
Voraussetzungen der Berechnung sind allerdings nicht einwand- 


Chromosomen verschiedener Mitosen nicht existiert (trotz 
genetischer Kontinuitat, G.), sondern daB jedes Chromosom in einem 
friiher existierenden endogen entstanden ist, um wieder am 
Ende seines Lebens fiir die endogene Entstehung eines neuen 
Chromosoms die Grundlage zu bilden“. 
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l 
Abb. 40. Pro- und Telophasestrukturen somatischer Chromosomen yon 
Bliitenpflanzen: objektiv richtig wiedergegebene Fixierungsbilder. a—q 
Nothoscordum fragrans, h—k Eucomis undulata; a, h Anaphase, Chromo- 
somen homogen, h—e, 1, 7 frithe bis spate Telophase, f, k Interphasekerne, 


q sehr frithe Prophase eee icht Abb. 39a, ist aber durch die ungiinstigere 
Fixierung aufgelockerter). (Flemming- Benda.) — Nach KOERPERICH. 
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freit); doch waren auch nur 25 Windungen nicht mehr sichtbar. 
Andererseits zeigt eine bloBe Schitzung, daB die Chromomeren, die 
in dem Riesen-X-Chromosom zu mehreren Hunderten vorhanden 
sind (Abb. 54), eine sehr betrachtliche Zahl von Windungen erfor- 
dern, um in den somatischen Chromosomen untergebracht werden 
zu kénnen.?) Man ware danach fast versucht anzunehmen, dab die 
in den somatischen Chromosomen manchmal sichtbar werdende 
Spirale nicht die ,,letzte** ist, sondern daB sie ihrerseits aus einer 
..Klemspirale niedrigerer GroBenordnung aufgebaut ist; diese 
Annahme ist jedoch rein hypothetisch. 


Im Zusammenhang mit der Zahl der Chromonemata je 
Chromatide bleibt noch das Problem der sog. anaphasischen 
Langsspaltung zu besprechen. Es lassen sich drei Ansichten 
unterscheiden. Nach der altesten Annahme sind die anaphasischen 
Chromatiden ungespalten, die Spaltung tritt erst in der nachsten 
Prophase oder wahrend der Kernruhe ein (DaRtineton). Nach 
der Meinung anderer enthalten die anaphasischen Chromatiden 
zwei oder sogar vier Chromonemata; in der meistens vor- 
gebrachten Form ist diese Annahme nicht haltbar oder wenigstens 
nicht bewiesen, wie oben auseinandergesetzt wurde. SchlieBlich 
besteht die Auffassung, dafi die anaphasischen Chromatiden im 
ganzen gespalten sind, also aus zwei Halbchromatiden bestehen 
(mehr oder weniger entschieden vertreten von HEIDENHAIN 1907, 
Fraser & SNELL 1911, LuNpDEGARDH 1912, v. ScHustow 1913, 
FRASER 1914, DieBy 1919, Caruruers 1921 u.a.). Kuwapba 
(1921, 1926) erklart demgegeniiber den ana- und telophasischen 
Langsspalt als optische Tauschung.  Besonders fiir die pra- 
meiotische Telophase wurde das Vorhandensein eines Langsspalts 
von RoBertson und McCuune (1927, 1928) behauptet (Abb. 41; 
41 a zeigt nicht mehr als die Alveolisierungsbilder von Abb. 40). 
Einen anaphasischen Liangsspalt bildet BrLar (1928, Abb. 177) 
fiir die somatische Mitose von Alliwm ab (die Beobachtung konnte 
nicht bestatigt werden), und TscHENzorr und TANNREUTHER 
behaupten das gleiche fiir die Telophase von Huglena, KOuLER- 


1) Da in den Riesenchromosomen sehr wahrscheinlich Wachstum 
der Chromonemata erfolgt. 

2) Sofern nicht ein ganz extrem verschobenes Verhaltnis zwischen 
dem Abstand der Chromomeren und der Breite des Chromonemas an- 
genommen wird. 


o> 
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WIEDER von Peridineen (die Objekte sind optisch ungiinstig). 
Nach Tayror (1925) sind die Trabanten von Gasteria in der Ana- 
phase gespalten (unsere Abb. lw liBt auch die Deutung zu, dal 
es sich um einen quergestreckten Trabanten handelt). Zwei 
Spiralen geben Kuwapa & Nakamura (1935a) fiir die Telophase 
der homéotypischen Teilung an. Ein Anzeichen fiir einen Doppel- 
bau gibt die Beobachtung von Herrz (193la) an den Telophase- 
chromosomen von Vicia ab, wo sich je zwei in gleicher Hohe 
liegende Chromomeren beobachten lassen (Abb. 136, c). SchlieB- 


Abb. 41. Doppelbau der prameiotischen Chromosomen bei Heuschrecken. 
Friihe (a) und spate (b) Telophase der letzten spermatogonialen Mitose von 


Tettigidea parvipennis und Acridiwm granulatum; in a erscheinen Alveolen, 
in die zwei Chromonemata hineingesehen werden kénnen, in b ist der ,,telo- 
phasische Liangsspalt** dargestellt. — Nach Ropertson. 


lich sind die Partner in den Schleifenkernen mancher Dipteren 
der Lange nach doppelt (Abb. 58a, GurruterR 1934, Trntakow 
1936, Frotowa 1936, PAInTER & GRIFFEN 1937). 

Es scheint, daB sich keine der drei Ansichten sicher beweisen 
laBt. Dafiir, daB das ana- oder telophasische Chromonema als 
Antizipation der nachsten Teilung bereits Doppelbau_ besitzt 
oder besitzen kann, sprechen allerdings einige der genannten 
unmittelbaren Beobachtungen und manche sonstigen Anzeichen, 
so das Vorhandensein des tertiaren Spalts in der Meiose (vel. 
Husxins und Husxins & Smita, Haca 1937b) bzw. das wahr- 
scheinliche Vorkommen von zwei Kleinspiralen je GroBspirale 
(SHiIMAKURA 1927). Jedenfalls kann der Doppelbau kaum in 
der meist vertretenen Fassung durch Hineindeutung mehrerer 
Chromonemata in die telophasisch ,,alveolisierten‘‘ Chromosomen 
gestiitzt werden. Es ist naheliegender anzunehmen, da die z. B. 
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in Abb. 376, ¢ sichtbar werdende, scheinbar einfache Spirale in 
Wirklichkeit langsgespalten ist. 

Zusammenfassend ist festzustellen: der Spiralbau als solcher 
ist véllig erwiesen; ob je Chromatide eine Chromonema oder 
mehrere Chromonemata vorhanden sind, 1iBt sich noch nicht 
sicher entscheiden ; es ist aber wahrscheinlich, dafs jede Chromatide 
zwel Chromonemata enthalt, die zu einer scheinbar einheitlichen 
Schraube eng aufgewickelt sind; in der 1. meiotischen Teilung ist 
das Chromonema doppelt gewickelt, d.h. als Kleinspirale vor- 
handen, die zu einer Grobspirale aufgewunden ist. 


3. Chromomerenbau 


Im vorhergehenden Kapitel wurden hauptsachlich die Chromo- 
somen der mittleren Teilungsstadien, also mit maximal gestauchtem 
Chromonema behandelt. Eine wesentliche Baueigentiimlichkeit 
blieb dabei unberticksichtigt, da sie ihre typische Ausbildung 
wahrend der Streckung der Chromosomen, also vor allem in der 
meiotischen Prophase erfihrt, in den verkiirzten Chromosomen 
aber fast oder ganz unsichtbar ist. 

Im Pachytanstadium sind die Chromosomen lange, diinne 
(in der Regel gepaarte) Faden, die der Lange nach nicht homogen 
sind, sondern eine ,,perlschnurartige Gliederung aufweisen, 
d.h. aus + kugeligen, stark fairbbaren Gebilden und diese ver- 
bindenden, sehr zarten, kaum farbbaren Faden bestehen (Abb. 42, 
43). Die kugeligen Kérper, Chromomeren (friiher auch Chro- 
miolen) genannt, sind die letzten mikroskopisch sichtbaren 
Strukturelemente des Chromonemas. Sie wurden in diesem 
Sinn wohl zuerst von ErsEn (1900) in den Spermatocyten des 
Amphibiums Batrachoseps beschrieben und in ihrer Bedeutung 
verstanden. Altere Beobachtungen, wie die von PrrrzNErR (1881; 
ausfiihrliche Zitate der alteren Literatur bei Reuter), der als 
Urheber der Chromomerenlehre gilt, beziehen sich vielfach auf 
Sammelbildungen von Chromomeren (vgl. weiter unten). Die 
Chromomeren im eigentlichen Sinn (,,ultimate chromomeres’’) 
wurden an Tieren und Pflanzen eingehend von ALLEN (1905), 
SCHREINER, WenricH (1916), GerLet, Bertrine (1928, 1931), 
Newton (1927), BrLar (1929a), ScHAFFSTEIN u.a. untersucht 
(GEITLER 1927 fiir die Diatomee Cymbella). 

BELLING konnte zeigen, da® in den pachynematischen Chro- 
mosomenpaaren entsprechend ihrem Tetradenbau in  gleicher 


6* 


84 Mikroskopischer Feinbau 


e d 


Abb. 42. Chromomerenbau des Pachynemas. «a Teil eines Pachynemas 
von Lilium pardalinum: vier Reihen von Chromomeren, die Vierergruppen 
sind in verschiedenen Stellumgen zur Bildebene sichtbar. b Pachynemakern 
von Tulipa Whittalli: zwei Reihen von Chromomeren erkennbar. c Proteus 
anguineus (Amphibium): Chromomeren kaum distinkt erkennbar. d Tril- 
lium erectum (Liliacee): Chromomeren der Partner besonders deutlich er- 
kennbar (vgl. auch Abb. 46). — a nach Briiine, ) nach Newron, etwa 
1740fach, ¢ nach JORGENSEN, etwa 1080fach, d nach Husxins & Smitn. 
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Hohe jeweils vier (homologe) Chromomeren liegen (Abb. 42a); 
meist sind allerdings nur zwei erkennbar, da die Schwester- 
chromomeren infolge ihrer geringen GréBe als eine erscheinen 
(Abb. 426, 43); bei dichter Lage der Chromomeren kann die 
Gliederung stark verwischt werden, da offenbar die periphere 
Substanz benachbarter Chromomeren zusammenflieBt (Abb. 42¢).») 
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Abb. 43. Leptonema (a) und Pachynema (b) von Anthericum sp. (Liliacee), 
Chromomerenbau in ) deutlich (Essigkarm.). — Nach GEITLER. 


Die Chromomeren sind kein Fixierungsprodukt, wie man 
friiher annahm, da sie auch im Leben sichtbar sind (CHAMBERS 
1924, BeLar 1928, 1929). Das gleiche ergibt sich auch aus fixierten 
Praparaten daraus, dafi sie bestimmte GréBen und Lagen zu- 
einander einnehmen (Abb. 44). Die Chromomeren sind also der 


1) Diese Substanz kann wohl als Matrix angesehen werden, Ihre 
Veranderungen in der meiotischen Prophase, die sich besonders bei der 
tierischen Eireifung auffallend zeigen (,,Abschmelzung‘‘, ,,Auflockerung“, 
,,Wollfadchenbildung usw., vgl. zB. Rtoxerr fiir Selachier, Rreurer 
fiir Wanzen, und Abb. 19a, b) bediirfen, wie die meisten Probleme der 
dynamischen Cytologie, weiterer Aufklirung. Je nach der Art der Aus- 
bildung der Matrixsubstanz sind die Chromomeren verschieden gut sicht- 
bar. Eine wesentliche Rolle spielt naturgemaB auch die Fixierung: Mittel, 
welche die Chromosomenhiille quellen, so Essigkarmin, machen die Chromo- 
meren deutlich sichtbar (Abb. 43.) 


86 Mikroskopischer Feinbau 


letzte Ausdruck einer gesetzmaBigen Langsdifferenzierung 
der Chromosomen. Sie geben im Gegensatz zu den sie ver- 
bindenden Faden (,,Fibrillen‘‘ nach Hurrz) positive Nukleal- 
reaktion (SCHAFFSTEIN, CASPERSSON). 


In heterochromatischen Abschnitten sind die Chromomeren 
groBer und liegen dichter als in euchromatischen (Abb. 45) 
(BELLING 1928b, GeEITLER 1933, Dartincron 1933, 1935a, 
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Abb. 44. Chromomerenbau. Ein Chromosomenpaar aus dem spaten 

Pachynema 13 verschiedener Individuen von Phrynotettix magnus (Or- 

thoptere); die fiinf auffallendsten Chromomeren sind durch Ziffern be- 

zeichnet und durch Punktreihen miteinander verbunden. — Etwa 2600fach, 
nach WENRICH. 


JACHIMSKY 1935, KoLuLER 1936). BELLING und DARLINGTON 
meinen, dafi in den heterochromatischen Abschnitten eine starkere 
Kontraktion erfolgt. Jedenfalls ist die Matrix hier reichlicher 
entwickelt, wodurch die Oberflaichen der Chromomeren sich be- 
rihren und vereinigen konnen (vgl. auch HutH). 


Chromomeren wurden auch in somatischen Chromosomen 
beobachtet (STRASBURGER 1884, 1888, GuIGNARD 1885, Hour 
1917 u.a.). Sie werden vor allem in der Prophase sichtbar, in 
der die Chromosomen verhaltnismaBig stark gestreckt sind. 
Auch in der somatischen Telophase kénnen sie erkennbar werden 
(Heitz 1931, Drartnc) und selbst in Meta- und Anaphase- 
chromosomen kann eine chromomerenartige Gliederung bei be- 
stimmter Behandlung sichtbar werden (Abb. 47, GrrrLER 1929, 
KRETSCHMER 1930 fiir die Griinalge Oedogoniwm). Die Zahl dieser 
Metaphasechromomeren ist sehr gering, und auch die héhere Zahl 
der somatischen prophasischen Chromomeren bleibt weit hinter 
der in den Pachytinchromosomen vorhandenen zuriick. Die 
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somatischen Chromomeren sind auch relativ zum Chromosomen- 
k6érper betrachtlich gréBer als die meiotischen; es kann sich also 
nicht um die gleichen Bildungen handeln. 


Man bezeichnet die somatischen Chromomeren meist als 
Sammelchromomeren. Es ist aber nicht anzunehmen, dak 
diese einfach durch Zusammenriicken entlang des Chromo- 
nemas entstehen. Denn das Zusammenriicken von z. B. 100 


Abb. 45. 


Ausbildung der Chromo- 
meren im Heterochromatin. 
Zwei Chromosomenpaare 
aus dem Pachynema von 
Agapanthus wmbellatus: 
oberhalb der Bildmitte liegt 
der Spindelansatz — in ihm 
scheinbar eine Chromomere 
— zu beiden Seiten Hetero- 
chromatin mit dickeren und 
enger liegenden Chromo- 
meren. — 

Nach Dar.ineron. 


Pachytaénchromomeren wirde nicht z.B. 10 grobe, distinkte 
somatische Chromomeren ergeben, sondern eine der Lange nach 
homogene Struktur liefern; dies ist in den spaten Stadien der 
meiotischen Prophase auch tatsachlich der Fall: die Chromo- 
meren werden im Lauf der Spiralisierung allmahlich undeutlich 
und verschwinden schlieBlich. Besonders die somatischen Meta- 
phasechromomeren lassen sich schwer durch bloBes Zusammen- 
riicken infolge der Spiralisierung verstehen. Jede dieser groBen 
Chromomeren entspricht zweifellos mehreren Spiralwindungen, 
entlang welcher offenbar auch die Chromomeren benachbarter 
Windungen sich vereinigt haben. Die groBen Zwischenraume 
zwischen den Chromomeren zeigen, daf diese Vereinigung nicht 
entlang des ganzen Chromonemas in gleicher Weise erfolet. Es 
tritt hierin also eine bestimmte Baueigenttimlichkeit der 
Chromosomen hervor, die im Pachynema nicht sichtbar ist. 
Moglicherweise ist es die gleiche Eigentiimlichkeit, welche sich 
in den auffallenden Verdickungen und Verdiinnungen der Riesen- 
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Abb. 46. Chromomerenbau in der meiotischen Prophase von Trilliwm erec- 
tum (Liliacee). a Leptonema, b Zygonema, ¢ Pachynema. — 3400fach. 
Nach Husxins & Smiru. 
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chromosomen in den Schleifenkernen der Dipteren ausdriickt 


(Abb. 54ff.). 


Zusammentassend labt sich feststellen, dali das Chromonema 
im gestreckten Zustand aus nuklealpositiven Chromomeren und 
diese verbindenden nuklealnegativen (oder nicht nachweisbar 
positiv reagierenden) Zwischenfiden besteht. Hinschniirungen 
z. B. der Trabantenfaden, verhalten sich wie die Zwischenfaden. 


Abb. 46 ¢ 


Die Spindelansatzstelle ist, obwohl sie in der meiotischen Pro- 
phase oft chromomerenartig aussieht (DARLINGTON 1933, GEITLER 
1933, LoRBEER 1934) mit Herrz (1935) nicht als Chromomere zu 
bezeichnen, da sie abgesehen von ihrer unterschiedlichen Farb- 
barkeit eine ganz bestimmte Funktion bei der Teilung besitzt, 
die den eigentlichen Chromomeren nicht zuakommt. Sie ist wohl 
tiberhaupt in gewissem Sinn als ,,Unterbrechung des Chromo- 
nemas aufzufassen (woftir das weitgehende unabhangige Ver- 
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halten der Arme eines Chromosoms in Ontogenie und Phylogenie 
spricht).») 

Der Chromomerenbau wurde hier fiir die ,,gew6hnlichen® 
Chromosomen geschildert. An den Riesenchromosomen der 
Schleifenkerne der Dipteren ist die Méglichkeit gegeben, ihn 
in allen Einzelheiten weiter zu erforschen (Kapitel IV). 


Abb. 47. Chromomerenbau in somatischen Chromosomen. Mitosen aus 
der Wurzelspitze von Crepis capillaris: a Prophase, b, ¢ Metaphasen. 
(Flemming - Benda.) — Nach GErITLER. 
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An somatischen und mitotischen Chromosomen wurde 
wiederholt eine bestimmte Differenzierung in der Querrichtung 
beobachtet; es handelt sich im wesentlichen darum, daB sich eine 
periphere ,,Rinde“ oder ,,Scheide*‘ von einer zentralen ,,Achse“‘ 
abhebt (BoNNEVIE 1908, 1913, v. ScHustow, TAMURA u.a., 
vel. weiter unten). 

Zweifellos liegen diesem ,,Scheidenbau‘‘ zweierlei ver- 
schiedene Erschemungen zugrunde. In einem Fall stellt die 


1) Auf einige neuere, unkritische und schon zur Zeit ihres Erscheinens 
uberholt gewesene Mitteilungen iiber den Chromomeren- und Chromo- 
somenbau im allgemeinen braucht hier nicht naher eingegangen zu werden, 
so auf die phantastische Schilderung WassermANNs (8.70, Abb. 51), die 
»Geriistfaden’ ELLENHORNS (schon von Heitz und Baver widerlegt), 
auf Angaben GEORGEWITSCH U. a.m. 
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»Achse** wohl den inneren ,,Hohlraum* der Grofspirale dar, so 
bei den meiotischen Chromosomen, die CHAMBERS und BELAR 
naher untersucht haben; hiebei wurde auch die vitale Sichtbarkeit 
der Achse beobachtet, der Spiralbau wurde aber nicht erkannt 
und daher nicht beriicksichtigt. Nach entsprechend guter, d. h. 
lebensgetreuer Fixierung laBt sich die Achse selektiv firben: 
mit den iiblichen Kernfarbstoffen fiarbt sie sich stirker als die 
Rinde (d.h. in der hier vertretenen Auffassung die GroBspirale) 
(Abb. 48a, 6); sie wurde daher als ,,chromatische‘‘ Achse von der 
,achromatischen** Rinde unterschieden. Bei kiinstlicher Auf- 
quellung der Chromosomen in hypotonischen Medien und nach- 


\ 
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Abb. 48.  Achsenbau der meiotischen Chromosomen. a I. Metaphase, 

b II. Anaphase in den Spermatocyten von Stenobothrus lineatus (Orthoptere) 

(Flemming-Benda). c¢, d wie a, nach maBiger und starker Verquellung: 

10 Minuten lang mit Ringer-Lésung 0,65 normal behandelt und mit OsO,- 

Dampf, Flemming fixiert. — a, b etwa 1600fach, c¢, d etwa 1800fach; 
nach BELAR. 
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heriger Fixierung und Farbung werden die beiden Teile be- 
sonders deutlich (Abb. 48c, d). 

Ein ahnlicher Achsenbau ist bei Behandlung mit kochendem 
Wasser sichtbar zu machen. Nakamura (1934) fand, daB die 
AuBenschicht, die er als Matrix bezeichnet, doppelbrechend 
ist. Hierdurch wird die Ansicht von N&meEc (1910) und 
Minovipoy (1932) hinfallig, die meinen, da sich bei Be- 
handlung mit kochendem Wasser die Chromosomen ganzlich 
auflésen und da’ nur ihre Negative iibrigbleiben (vgl. auch 
Kuwaba 1937). 


a 


Abb. 49. Rindenbau in schlecht fixierten Zellen. I. meiotische Teilung in 
den Spermatocyten von Stenobothrus lineatus (Orthoptere). (Flemming.) — 
a 1800fach, b 2050fach, nach BELAR. 


Eine andere Art von ,,Rinde“ zeigt Abb. 49. Hier ist die 
starker farbbare AufBenschichte sehr ditnn und die auf Abb. 48 
dargestellte Achse ist nicht distinkt erkennbar. BELAR (1929a) 
nimmt auf Grund von Uberlegungen iiber die Chromosomen- 
bewegung, Entquellungs- und Verquellungsversuchen u. a.m. an, 
daf die lebenden Chromosomen von einer diinnen Fliissigkeits- 
schichte umgeben sind, d.h. da die Matrix an der Peripherie 
in eine verhaltnismaBig diimnfliissige Schicht iibergeht. Wohl 
diese Schichte wird in artifiziell tibertriebener Form in Abb. 49 
als Rinde sichtbar. BrLars Schema (Abb. 50) zeigt dement- 
sprechend am Langsschnitt des Chromosoms drei konzentrische 
Zonen, auBen die Fliissigkeitsschicht, innen die zarte ,,Achse“, 
die nach BrELAR am proximalen Pol die sog. Zugfaser bildet, 
zwischen beiden die Hauptmasse des Chromosomenkorpers, die 
nach den im Abschnitt 3 geschilderten Tatsachen als GroBspirale 
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anzusehen ist. Alle drei ,,Zonen‘’ hat bereits Bonnnvin fiir 
Ascaris geschildert und abgebildet (1913, Abb. 6, 7). 

Die Annahme einer die Zugfaser bildenden Chromosomen- 
substanz ist noch sehr problematisch. Die Bilder, die dieser 
Auffassung zugrunde liegen, beruhen auf Beobachtungen an 
Chromosomentetraden der 1. meiotischen Teilung, die durch 
Chiasmata zusammengehalten werden und der anaphasischen 
Trennung einen groBen Widerstand entgegensetzen ; die naheliegen- 
dere Auffassung ist die, dai das Leitkérperchen gegen den Pol ge- 
zogen wird und der zwischen ihm und dem restlichen, widerstand- 


Abb. 50. 
Schema des Achsen- 
und Rindenbaus der 

Chromosomen. 

a Metaphase, 

b Anaphase; 
schwarz die Achse, 
die nach der Vor- 
stellung BrELARs die 
Zugfaser abgibt, hell 

die periphere 
Fliissigkeitsschichte ; 
rechts im Bild ein 
Teil der Spindel. — 

Nach BeELar. 


leistenden Chromosomenkorper liegende Teil zu einem Faden 
ausgezogen wird. Diese Uberlegung gilt in gewissem Sinn auch 
fiir die Beobachtungen CARoTHERs (1936). Nach CaARoTHERS 
bestehen auch die zwischen den Anaphaseplatten vorhandenen 
(interzonalen) Spindelfasern aus Chromosomensubstanz; wahr- 
scheinlich handelt es sich hierbei um die fadenf6rmig ausgezogene 
periphere Fliissigkeitsschichte (,,Rinde“‘), welche in der Meta- 
phase die ganze Chromosomentetrade einhbillt (vgl. weiter unten 
besonders die Angaben ZEIGERs). 
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Diese zweite Art von Rinde ist es, die von den meisten 
Untersuchern vor allen an somatischen Chromosomen beobachtet 
und beschrieben oder hypothetisch als vorhanden angenommen 
wurde (NimEc 1899 (zitiert nach Hrusy), Lez 1920, 8. Nawa- 
scuIn 1927, Yamaua 1926, Metz & NonipeEz 1924, ZrRKLE 1928, 
1931, Buunr 1932, ScHRADER 1932, Voss 1933, ZEIcGER 1934, 
Lewitzky u.a.). Dieser Bau laBt sich bei mittelguter Fixierung 
an groBen Chromosomen wohl tiberall nachweisen; die innerste 
zarte Achse tritt dabei allerdings meist nicht in Erscheinung, 
die Chromosomen sehen vielmehr in zwei Zonen differenziert 
aus, zeigen also eine diinne AuBenschichte und einen homogenen 
oder vakuolisierten inneren Teil (sog. ,,Hohlzylinderbau™ oder 
,Markbau‘‘). Hrusy hat Chromosomen dieses Erhaltungs- 
zustandes im infraroten Licht photographiert, wobei die Rinde 
deutlich hervortritt (Abb. 51). Infrarotphotographie ist jedoch 
fiir die Sichtbarmachung keineswegs notig, falls die Chromo- 
somen nicht iiberfarbt sind*), da sich an den mit den gebrauch- 
lichen Kernfarbstoffen als ,,Hohlzylinder“ fixierten Chromo- 
somen die Rinde starker als der Innenraum farbt, weshalb manche 
Autoren von einer ,,chromatischen Rinde“ im Gegensatz zum 
,achromatischen Mark‘ sprechen (also umgekehrt wie im Fall 
der eingangs geschilderten ,,chromatischen“ Achse). 

Fixierungsmittel, die das Aussehen im Leben am_ besten 
wiedergeben, lassen die somatischen Chromosomen homogen er- 
scheinen.*) Offenbar ist die periphere Schichte distinkt nur als 
tibertreibendes Artefakt erkennbar. Umgekehrt ist der Scheiden- 
bau auch nicht an Chromosomen zu erkennen, die mit Mitteln 
behandelt wurden, welche das Chromonema deutlich hervor- 
treten lassen, da deren Wirkung eben darauf beruht, daf die 
Matrix, also auch die periphere Schichte, verquillt. Lewirzky 
(1931, 1934) konnte zeigen, da die Chromosomen bei Fixierung 
in starkeren Sauren diinner als bei Fixierung mit schwacheren 
Sauren aussehen; im ersten Fall verschwindet die periphere 
Hiillsubstanz. Aus derartigen Wirkungen erklart sich auch die 
verschieden deutliche Sichtbarkeit des pro- und metaphasischen 


*) In dieser Hinsicht sind Hrusys Ausfithrungen mibverstindlich; 
irrtiimlich ist auch seine Darstellung, als ob der Scheidenbau einen Gegen- 
satz zum Spiralbau bilden wiirde. 

*) Uber naturgetreue Fixierung vgl. BELAR (1928b). 


4, Scheidenbau; Zusammenfassung tiber den Feinbau 95 


Teilungsspalts bei verschiedener Fixierung (vgl. auch Niimnc, 
SakamurRA, Kuwapa & SaKAMURA, Minovipov 1932, 1936, Ku- 
WADA 1937). 

Das wechselnde Ergebnis der Fixierung ist von speziellem 
Interesse fiir die Auswertung der mit der Nuklealreaktion er- 
zielten Ergebnisse. Lebensgetreu oder annihernd lebensgetreu 
fixierte Chromosomen geben — wie zu erwarten — im ganzen 
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Abb. 51. Photographische Aufnahmen von mit Haimatoxylin stark tber- 

farbten somatischen Chromosomen in gewéhnlichem (links) und infrarotem 

(rechts) Licht. 7, 2 Metaphase aus der Anthere von Lilium martagon 

(,,nach der BeLtincschen Anleitung fixiert*‘), 3,4 Anaphase aus der Wurzel- 

spitze von Vicia faba (,,fixiert mit einer Nawascuinschen Mischung*). — 
Nach Hrusy. 


positive Reaktion, d. h. das Chromonema und die innerhalb und 
auBerhalb von ihm befindliche Matrix verhalten sich gleich 
(BavER 1932, Herrz 193la, Zetcer, Husxins & Smirx (1935); 
mit besonderer verfeinerter Methodik CasprrRsson). Von ,,chro- 
matischer und ,,achromatischer Substanz zu sprechen hat also 
in dieser Hinsicht keinen Sinn. Gegenteilige Angaben lassen sich 
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unschwer erkliren: so erhielten SHINKE & SHIGENAGA (1933) eine 
distinkte Farbung der Grofspiralen offenbar nur deshelb, weil 
die Matrix verquollen war; daf Voss und Buiunt eine starkere 
Rindenfarbung erzielten, beruht wohl darauf, daB der innere 
Teil weitgehend verandert (vakuolisiert) war. 

An Chromosomen von Salamanderlarven, die bei gewohnlicher 
Fixierung den ,,Hohlzylinderbau aufwiesen, konnte ZEIGER 
mittels gepufferten Methylenblaulésungen gleicher Konzentration, 
aber von verschiedenem p, die Rinde elektiv farben und fest- 
stellen, da die Rinde stiarker als der innere Teil elektronegativ 
geladen ist (isoelektrischer Punkt der Rinde bei py = 2,5).)) 
Ks zeigt sich auch mit dieser Farbung, da die Chromatiden vor 
der Anaphase mit ihren Rindenschichten zusammenhangen, also 
eine gemeinsame Hiille besitzen (wie dies BELAR fiir die ,,Flissig- 
keitsschichte‘‘ annimmt). Auch Fusir & Yasut farbten die Rinde 
elektiv und fanden auBerdem, daf sie sich vom inneren Teil in 
der Absorption von Ultraviolett unterscheidet (zitiert nach 
Kuwaba 1937). 


Im ganzen laBt sich der Scheiden- oder Achsenbau noch nicht 
in jeder Hinsicht befriedigend verstehen. Sicher ist aber jeden- 
falls, da die unter diesen Schlagwortern zusammengefakten 
Erscheinungen nicht Besonderheiten darstellen, die mit dem Spiral- 
bau (oder Chromomerenbau) in Widerspruch stiinden. Es handelt 
sich vielmehr um die Frage, wie die als Differenzierung in Rinde 
und Scheide sich zeigenden Strukturen in Beziehung zum Chromo- 
nema stehen. 

Es laBt sich z. Zt. folgendes, in Einzelheiten noch hypo- 
thetisches Bild entwerfen: 


Innerhalb und auferhalb von der Chromonemaspirale, die 
gewissermaBen das Gerippe des Chromosoms bildet, liegt 
,amorphe™, d. h. nicht zur Spirale im eigentlichen Sinn gehérige 
Matrixsubstanz; doch liegt die Spirale nicht isoliert in der Grund- 
substanz, sondern geht allmahlich in sie iiber, — eben deshalb 
laBt sich die Spirale nie voéllig distinkt erkennen. Nur im Fall 
der meiotischen Grofspiralen ist die Matrix fast ganz an der Spirale 
,niedergeschlagen**; diese GroBspiralen lassen sich daher auch 
als ganze, spiralig gewundene Chromosomen bezeichnen. Die 


') Ahnliche altere Angaben liegen auch von NxEBEL vor. 
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Moglichkeit, lebende somatische Chromosomen zu einer Spirale 
auszuziehen, zeigt andererseits, da kein grundsitzlicher Unter- 
schied zwischen meiotischen und somatischen Chromosomen in 


dieser Hinsicht besteht; der hauptsich- 
liche Unterschied dirfte nur darin legen, 
dab die GroBspiralen gréber gewickelt 
sind (was im Wesen der Meiose begriindet 
ist), dal die Chromonemamatrix daher 
selbstandiger bleibt, in den somatischen 
Chromosomen aber zu einer indistinkten 
Masse zusammentflieBt. 

Die auBerhalb von der Spirale be- 
findliche unterscheidet 
sich von der innerhalb befindlichen zu- 
mindest physikalisch: die auBere Substanz 
ist an ihrer Oberflache vermutlich diinn- 
fliissiger. Ein verschiedener Gehalt an 
Thymonukleinsaure (Nuklealreaktion) ist 
nicht nachweisbar. Als ,,Achse‘* erscheint 
je nach der Préparation bald der inner- 
halb der Spirale befindliche Teil — so an 
den meiotischen Chromosomen mit Grof- 
spiralen auch im Leben —, bald erscheint 
der auBerhalb befindliche Teil als ,,Rinde*. 

Die Schwierigkeit der Beschreibung 
des Feinbaus liegt nicht so sehr in der 
Erkenntnis der einzemen Bauelemente — 
denn tiber die Chromomeren und das Chro- 
monema lassen sich geniigend bestimmte 
und gesicherte Aussagen machen — als 
vielmehr in der Interpretation der Ver- 
anderungen wahrend des Formwechsels, 
der, abgesehen von der Spiralisierung, von 
der wechselnden Ausbildung der Matrix 
beherrscht wird. 

Es ist wiederholt der Versuch unter- 


Matrixsubstanz 


nommen worden, den Feimbau der 
Chromosomen in einem Schema _ bildlich festzuhalten 
Abb. 38 e). 


Abb. 52. 
Schema des Baus eines 


somatischen Chromo- 
soms. Unten der Spindel- 
ansatz, im rechten Arm 
eine sekundare Hin- 
schniirung mit grofem 
Armstiick, im linken eine 
sekundare Einschntirung 
mit Trabant; der Tra- 
bant und der distale 
Abschnitt des rechten 
Armes ist heterochroma- 
tisch; Spiralchromone- 
ma mit Chromomeren. 
Das Schema ist zum 
Teil wahrscheinlich un- 
richtig (vgl. den Text), 
— Nach Hertz. 


(ze B. 


Das zeitgemaBeste ist in Abb. 52 wiedergegeben. 


In mancher Hinsicht ist es ungenau oder wahrscheinlich sogar 
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falsch, wie Herrz selbst hervorhebt. Die Chromonemaspirale ist 
als Doppelspirale dargestellt, was wahrscheinlich zutreffend ist; 
jedoch ist es unbewiesen, daf die Tochterspiralen in der 
dargestellten Art gewickelt sind. Zumindest in den meiotischen 
Chromosomen liegen sie in der auf Abb. 32 dargestellten Weise, 
was schon daraus folgt, da sie sich als Chromatiden in der 
1. meiotischen Meta- oder Anaphase trennen; in der in Abb. 52 
sichtbaren Anordnung konnten sie nicht seitlich auseinander- 
treten, sondern wtirden ineinanderhangen bleiben.) Das Schema 
stellt ferner, wenn es fiir eine somatische Chromatide gelten soll, 
die Windungen zu lose dar.?) Das Heterochromatin ware wohl 
besser als Ausbildung der dem Chromonema folgenden Matrix zu 
zeichnen, seine untere Grenze in der Figur wirde somit nicht 
senkrecht zur Langsachse des Chromosoms, sondern parallel zu 
einer Schraubenwindung, also geneigt verlaufen. SchlieBlich ist 
in dem Schema die ja wohl vorhandene periphere Fliissigkeits- 
schichte nicht dargestellt. Im groBen Ganzen dirfte das Schema 
aber richtig sein. 


1) Die Langshalften der Riesenchromosomen der Dipteren sind aller- 
dings umeinandergewickelt (vgl. Kap. [V 3) und ebenso verhalten sich die 
Reliktspiralen in der Prophase. 

*) Vgl. auch die — allerdings rein hypothetische — Erérterung iiber 
die Méglichkeit, da die somatischen Spiralen aus Kleinspiralen aufgebaut 
sind (8. 81). 


4. Kapitel 


Die Schleifenkerne der Dipteren 


1. Einleitung 

Seit Bauprant (1881) in den teilungsunfahigen grofen 
Kernen der Speicheldriise und anderer Organe der Chironomus- 
Larve auffallende spiremartige Chromatinfaden entdeckt hatte, 
wurden diese Strukturen wiederholt an verschiedenen Gattungen 
und Arten nachuntersucht (ALVERDES 1913, TANzER 1922, 
Dawybow 1930), wobei manche Besonderheiten beobachtet und 
verschiedene Vermutungen ausgesprochen wurden, ohne dai 
aber eine allgemeine Klarung erzielt wurde. Kostorr (1930) 
legte besonderes Gewicht auf die, schon von den alteren Beob- 
achtern festgestellte Tatsache, daB die Spiremfaden eine deutliche 
Quergliederung besitzen, d.h. aus stiarker farbbaren Scheiben 
und schwacher farbbaren Zwischenstiicken aufgebaut sind; die 
stark farbbaren Scheiben betrachtete er als Genbehalter und er- 
blickte in der Quergliederung einen sichtbaren Ausdruck der 
linearen Anordnung der Gene. 

Erst Herrz & Bauer (1933) erbrachten an Bibio hortulanus 
den Beweis, daB die Schleifenkerne riesenhaft vergréBerte Chro- 
mosomen!) von pachynematischem Bau enthalten, durch 
die Feststellungen, daB kein geschlossener Spiremfaden vorliegt, 
sondern dafs mehrere ,,Kernschleifen** vorhanden sind, deren 
Anzahl und auBere Morphologie mit der der mitotischen Chromo- 
somen tbereinstimmt, dal die Querscheiben konstante Grobe 
und Lage besitzen und daf in eine ,,Schleife‘’ (Chromosom IIT) 
ein Nukleolus eingeschaltet ist (Abb. 53) (Besprechung der 
alteren Literatur, soweit von Interesse, bei Hrrrz & BAUER). 


1) Infolge der bei den Dipteren vorhandenen somatischen Paarung 
eigentlich Chromosomenpaare (vgl. weiter unten). 
Te 
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Fast gleichzeitig und unabhangig von Herrz & BAUER 
fanden PatnTER (1933) an Drosophila und Kine & BEAms (1934) 
an Chironomus die gleiche GesetzmaBigkeit; ich selbst (1934) 
konnte fiir Simuliwm — noch ohne Kenntnis der Untersuchungen 
PaINnTERs und Kines & Beams’ — die Angaben von Hertz & BAUER 
bestatigen. Von Anfang an war es klar, daf diese Riesenchromo- 
somen in ihrem Feinbau den Pachytaénchromosomen entsprechen, 
d.h. in gestrecktem Zustand Chromomerenbau aufweisen; in 
diesem Sinn konnten PartnvTEeR (1934) und besonders BRIDGES 


al b ¢ 


Abb. 53. Schleifenkerne aus einem Malpighischen 
GefaB von Bibio hortulanus (Gartenhaarmicke). ee 

a—c drei Schleifenkerne mit je fiinf ,,Schleifen* = 7% SS 

Chromosomenpaaren; in das Chromosom III ist der i St’ 

a ee a I. 

Nukleolus eingeschaltet; einige Chromosomenenden 


sind biumchenférmig aufgelockert. d somatische Pro- 7 2 

phase mit den 10 gepaarten Chromosomen (starker ae 

vergroBert!). — a—e 450fach, d 2240 fach, nach Ir 
Hertz & Baver. d 


(1935) ,,Chromosomenkarten‘‘ entwerfen (Abb. 54). Das wohl 
einzigartig giinstige Zusammentreffen, daB bei dem genetisch am 
besten erforschten Organismus, Drosophila, Chromosomen vor- 
kommen, die dank ihrer RiesengréBe und gestreckten Ausbildung 
einen unmittelbaren Einblick in die feinsten Baueigentitimlich- 
keiten erméglichen, wurde besonders von PAINTER zielbewubt 
ausgentitzt (1933, 1934 und spater). Seither ist die Zahl der 
Untersuchungen begreiflicherweise lawinenartig angewachsen; 
zum Teil allerdings deshalb, weil vielfach iiberstiirzte Deutungen 
verOffentlicht wurden, bevor gesicherte Beobachtungen vorlagen; 
so lassen manche amerikanischen Veréffentlichungen den Kindruck 
aufkommen, das es sich eher um eine Art von Wettrennen als 
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um die besonnene Férderung 
der Erkenntnis handelt. Die 
Schriftenliste gewahrt einen auf- 


schluBreichen Einblick.*) 


2. Allgemeines 

Die Chromosomen der Schlei- 
fenkerne besitzen im Vergleich 
mit den mitotischen Chromo- 
somen stark gesteigerte GréBe; 
bei Drosophila  betragt der 
Langenunterschied rund 100: 1 
(PAtau, BavErR, nach unver- 
éffentlichten Messungen); Buck 


1) Dusinin (1934), Dusrnty, 
Soxotow, Tintakow, SacHaRow 
(1935), Heirz (1934, 1935), Kourzorr 
(1934), Merz (1935, 1936), Merz & 
Gay (1934a,b), Bauer (1935, 1936), 
CaAsPERSSON(1935,1936), DoBzHANSKY 
(1935, 1937), DoszHansxy & Tan, 
Morean, Bripces & Scuutrz (1934), 
Mu Lier & PRoKorsewa (1934, 1935), 
Mutter (1935), MULLER & GERSHEN- 
son (1935), MULLER, PROKOFJEWA 
& Rarret (1935), Doyte & Mertz 
(1935a, b), MackensEen (1935), EL- 
LENHORN, PRoOKOFJEWA & MULLER 
(1935), HeLustTROM, BurstROM & Ev- 
LER (1935), KixKawa (1935), KoLuer 
(1935), PArau (1935), PainTER (1935), 
PatnteR & STONE (1935), Stvoré & 
Yuasa (1935), Tan (1935), Yasui 
(1935), Herrwie (1935), NeBEL(1935), 
PROoKOWJEWA(1935¢,d,1937), WRINCH 
(1935, 1936), OrrERMANN (1936), Dr- 
MEREC & Hoover (1936), HucGuers 
(1936), BERGER (1936), EmmMeEns (1936, 
1937), Trntakow (1936), CaspERSSON 
(1936), Frotowa (1936, 1937), Uxt- 
RIcH (1936), BucK (1937). 
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Abb. 54. Das X-Chromosom aus einem Schleifenkern der Speicheldriise von Drosophila melanogaster, halbschematisch; 


1 


oben die genetische Karte des Chromosoms. — Nach ParnTER. 


Die Schleifenkerne der Dipteren 


102 


2. Allgemeines 103 
gibt fiir Sczara ein Verhaltnis von 80:1 an. Das lingste Chromo- 
som (IIT) der giant-Rasse von Drosophila melanogaster besitzt 
nach BripGEs — allerdings in einem durch die Priparation ge- 
dehnten Zustand — eine Linge von 485 vu. Hurrz (1934) gibt fiir 
Drosophila virilis eine Linge von 150—170 w bei einer Breite 
von 5 wan. Die Chromosomen von Drosophila sind fiir die Unter- 
suchung mancher Feinheiten des Aufbaus nicht so geeignet wie 
die mancher Chironomiden, die BAuER untersucht hat; bei 
Cryptochironomus kommen Chromosomen vor, die bei einer 
Breite von 20 
nomus Thummi sind die 10—12 yu breiten Chromosomen bis 
165 wu lang.?) 

Die Riesenchromosomen liegen infolge Raummangels im 
Kernraum -- verknauelt, wie dies ja auch beim Pachynema der 
Fall ist (Abb. 53, 55, 56). Durch Druck auf die in Essigkarmin 
praparierten Kerne lassen sie sich ausquetschen und in ihrer 
ganzen Linge beobachten (Abb. 57). Bei den meisten Objekten 
sind sie schon im Leben mit allen wesentlichen Baueigenttimlich- 
keiten sichtbar; vor allem zeigen sie auch den Chromomerenbau 
deutlich, da die Querscheiben starker lichtbrechend sind (Abb. 56). 
Bei Sciara sind die Lichtbrechungsverhaltnisse weniger giinstig, 
der Aufbau der Chromosomen ist daher im Leben nicht erkennbar, 
bzw. wird erst bei Entquellung in hypertonischen Medien deutlich 
(Dove & Merz 1935). 


25 w eme Lange von 275 yw erreichen, bei Chiro- 


1) Die Liangen der Riesenchromosomen sind mit denen der mito- 
tischen Chromosomen nicht genau vergleichbar, da die heterochromatischen 
Abschnitte keine proportionale Verlingerung zeigen (vgl. Abschnitt 5); 
daraus erklart sich auch der niedrige, von Herrz fiir Drosophila virilis 
angegebene Wert, da bei dieser Art ungefahr die Halfte aller Chromosomen 
heterochromatisch. ist. 


Erklirungen zu Abb. 55 
Schleifenkerne aus der Speicheldriise von Simuliwm sp. 

Oben: Kleinerer flacher Kern, an dem die lockere Paarung und spiralige 

Umschlingung der Partner besonders deutlich ist. 
Unten: Kern maximaler GréBe. An den in gleicher Hohe liegenden Teilen 
der Partner ist die korrespondierende Struktur zu erkennen; man sieht 
verschieden breite Chromomerenaggregate und ihre verschiedene Aus- 
bildung; an manchen Stellen sind Hinzelchromomeren und Hetero- 

chromomeren (BAuER) zu erkennen, — 
Essigkarm., Photo, etwa 900fach; nach GEITLER. 
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Nach bestimmten Eigentiimlichkeiten lassen sich einige 
Typen der Schleifenkerne unterscheiden, die jedoch durch alle 
Uberginge miteinander verbunden sind und nur unwesentliche 
Abanderungen des grundsatzlichen gleichen Bauprinzips dar- 
stellen. Eine der Verschiedenheiten besteht in dem Grad der 
Paarung der homologen Chromosomen. Die sogenannte so- 


Abb. 56. Schleifenkern aus der Speicheldriise von Chironomus Thummi 

im Leben aufgenommen (Driise in Paraffindl). Man sieht die véllig gepaarten 

Riesenchromosomen mit ihren scheibenformigen Chromomerenaggregaten ; 

rechts oberhalb der Mitte das kleinste Chromosom mit eingeschaltetem 
Nukleolus. — Photo, etwa 635fach, nach Baurr. 


matische Paarung, die eine — in Abschnitt 7 weiter erklarte — 
allgemeine Kigentiimlichkeit der Dipteren ist, besteht darin, daf 
die homologen Chromosomen in den somatischen Mitosen_bei- 
sammen liegen. In der friihen Prophase ist die Vereinigung so 
eng, daf einheitlich aussehende Chromosomen in haploider 
Zahl auftreten; wahrend der spaiten Prophase wird der Doppelbau 
deutlicher (Abb. 53d), wahrend der Metaphase liegen die Partner 
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zwar getrennt, aber noch nebeneinander (Abb. 1k, 4). In den 
Schleifenkernen kann die Paarung so eng durchgefiihrt sein, dal 
die Riesenchromosomenpaare einheitlich oder abgesehen von 
kleinen Abschnitten einheitlich gebaut erscheinen. So verhalten 
sich Drosophila, Chironomus Thummi, Sciara und die meisten 
Dipteren (Abb. 4, 54, 56, 57). Allerdings gilt dies nur fiir die 


Abb. 57. Die vier Riesenchromosomen(paare) aus einem Kern wie auf 
Abb. 56 dargestellt, in Karminessigsiure ausgequetscht. Jedes Chromosom 
besitzt charakteristische Chromomerenstruktur; ungefahr in der Mitte je 
eine Verdickung (Pfeile!), in der vielleicht der Spindelansatz liegt; rechts 
das kiirzeste, nukleolentragende Chromosom (vgl. Abb. 56). — Karmin- 
essigsaure, Chromsaureformol, Feulgen; etwa 350fach; nach BAurEr. 


Kerne alter Larven; in der Jugend ist die Paarung noch unvoll- 
standig (FRoLowaA 1937, PAINTER & GRIFFEN, Buvuck). Bei 
Chironomus plumosus fehlt die enge Paarung haufig im kiirzesten 
(IV.) Chromosom und auch in Jangeren Abschnitten der anderen 
Chromosomen (BAUER 1936). Bei Semulvwm sind die Partner nur 
an einzelnen, Chiasmaartigen Punkten verbunden, zwischen 
ihnen laufen sie vollig getrennt (GEITLER 1934a, Bauer 1935; 
Abb. 55, 58); ob diese Paarungsstellen bestimmte Lage be- 


1) Dartinaton (1937, 8.177) gibt irrtiimlicherweise Drosophila 
simulans statt Simulvum an. 
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sitzen — was wahrscheinlich ist —, bleibt noch zu untersuchen. 
SchlieBlich ist bei T'richotanypus pectinatus ttberhaupt keine enge 
Verbindung, sondern nur eine lose Umeinanderschlingung aus- 
gebildet (BAUER 1936). 

Die verschiedenen Grade der Paarung lassen sich z. Zt. nicht 
naher erklaren. Sicher ist, da das teilweise oder vollige Aus- 


bleiben der engen Paarung — von amerikanischen Autoren als 
»synapsis’’ von dem ,,pairing** = bloBes Beisammenliegen bzw. 
Umwinden unterschieden — arteigentiimlich ist und nicht auf 


Heterozygotie, d. h. nicht-homologer Struktur beruht. Im Ge- 
genteil laBt sich feststellen, daB die in gleicher Hohe (in gleichem 


Abb. 58. Abschnitte von Riesenchromosomen aus der Speicheldriise 
von Stimuliwm sp. (vgl. Abb. 55). 


a die beiden Partner, an einer Stelle 


° . chiasmaartig vereinigt; der eine Partner 

Ma (links unten) lat semen Doppelbau er- 

JIN\\ /] \\. kennen: er besteht aus zwei umeinander- 
AY. | geschlungenen Langshalften. 


x vi WM): 


hit 1k0 Oh 


b chiasmaartige Verbindung, an der Ver- 
einigungsstelle rechts der Doppelbau er- 


‘ or kennbar. Die Winzelehromomeren sind 

b af ()) (id) nur in den zarteren Aggregaten dar- 

1 |) ee ( Di { \ gestellt. — Essigkarm., etwa 1000fach; 
MD | nach GEITLER. 


Abstand vom Chromosomenende) hegenden Querstrukturen, die 
den meiotischen Chromomeren entsprechen, in eng wie lose 
gepaarten Abschnitten identisch sind. 

Ausbleiben der arteigentiimlichen Paarung an Abschnitten, die 
nicht homolog sind und verschiedenen Chromomerenbau besitzen, 
kommt dagegen tatsachlich in Artbastarden vor (Abb. 596); 
ebenso unterbleibt die enge Paarung entlang von invertierten 
Abschnitten (Abb. 59a; PAtTav 1935, Tan 1935b, DopzHaNsky 
& Tan 1936), vel. Abschnitt 6). 

Wie der verschiedene Grad der Homologenpaarung, so ist 
auch eine andere Erscheinung, naémlich die Anordnung der Chro- 
mosomenpaare im Kern arteigenttimlich. In den meisten Fallen 
(Bibio, Simulium, die meisten Chironomiden) liegen die Chromo- 
somenpaare frei im Kernraum; nur zufallig und vereinzelt kénnen 
seitliche oder endweise Verklebungen eintreten (GEITLER 1934, 
BaveEr 1935). Bei Drosophila-Arten hingen dagegen die Paare 
mit ihren Spindelansatzstellen, die heterochromatisch sind, zu- 
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sammen (Abb. 60; vel. Abschnitt 4). Einen Zwischentypus 
zwischen Drosophila und den meisten anderen Formen_ bildet 
Prodiamesa olivacea, bei welcher nicht wie bei Drosophila alle 
Chromosomenpaare, sondern regelmaibig nur einige zusammen- 
hangen (BAUER 1936). Der 
Zusammenschlub steht offenbar 
in Beziehung mit der hetero- 
chromatischen Ausbildung; doch 
zieht das Vorhandensein von 
Heterochromatin nicht not- 
wendigerweise ZusammenschluB 
nach sich, da viele Arten, bei 
denen Heterochromatin  vor- 
kommt, freie Chromosomen- 
paare besitzen (BAUER 1936). 


Abb. 59. Riesenchromosomen aus der Speicheldriise des Bastardes Droso- 

phila melanogaster x simulans. a rechter Arm des III. Chromosoms mit 

der genetisch erschlossenen langen Inversion, die sich als Schlingenbildung 

kundgibt; bei a deutliche Strukturverschiedenheiten der Partner. b linkes 

ungepaartes Ende des X-Chromosoms; die Pfeile deuten auf Struktur- 
verschiedenheiten. — Nach PArau. 


Die auBere Morphologie der Riesenchromosomen — bzw. 
-paare stimmt, wie schon Hertz & Bauer an Sibio festgestellt 
hatten, mit der der mitotischen Chromosomen tiberein. Das nach 
der Gesamtlinge auffallendste Merkmal mitotischer Chromo- 
somen, der Spindelansatz, ist jedoch an den Riesenchromosomen 
nicht ohne weiteres erkennbar. Bei dem meistuntersuchten 
Objekt, Drosophila, liegen die Ansatzstellen in der gemeinsamen 
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Heterochromatinmasse der proximalen Abschnitte ,,vergraben“ 
und sind deshalb schwer erkennbar; nach FRoLowa (1936) sind 
sie, bzw. ihre Leitkérperchen miteinander vereinigt. Bei Bzbio, 
Simulium, Sciara und den von BavER untersuchten Chirono- 
miden wurde der Spindelansatz nicht aufgefunden, ist also jeden- 
falls nicht auffallend und erscheint nicht als stark in die Lange 
gezogene ,,Unterbrechung’’ des Chromosoms. Nach BAUERs 
Vermutung Jiegen die Spindelansatzstellen von Chironomus 
Thummi vielleicht in den verdickten, durch Pfeile bezeichneten 
Stellen der Abb. 57. 

Sekundare Einschniirungen sind leicht erkennbar, wenn in 
ihnen der Nukleolus eingeschaltet liegt. Die heranwachsende 


Abb. 60. 


Schema der Vereinigung der Chro- 
mosomen in den Schleifenkernen des 
Mannchens von Drosophila und der 
Verteilunge von Eu- und Hetero- 
chromatin (schwarz) in den Schleifen- 
kernen und der somatischen Mitose 
(rechts oben); das Y-Chromosom ist 
im Schleifenkern nicht dargestellt. 
Die Spindelansatzstellen legen in 
dem sog. Chromozentrum (schwarz), 
die Arme hangen heraus. — 
Nach PArau. 


Nukleolarsubstanz drangt dann die anschlieiienden Chromo- 
somenteile auseinander bzw. sie reichen + aufgesplittert in sie 
hinein (Abb. 538, 61; Hertz & BaurR, GEITLER 1934, BavuER 
1935b). Bei Drosophila steht der Nukleolus in noch nicht ganz 
verstandlicher Weise mit der Vereinigungstelle der heterochro- 
matischen Chromosomenabschnitte in Verbindung (Hurrz 1934, 
FRoLowA 1936); dies stimmt insofern mit der Erwartung tiber- 
ein, als die SAT-Liicke, in der der Nukleolus in den mitotischen 
Chromosomen entsteht, im Heterochromatin liegt. 

Die Schleifenkerne besitzen in der Regel einen groBen 
Nukleolus, was im Einklang mit dem Vorhandensein zweier ge- 
paarter SAT-Chromosomen steht. Das Volumverhaltnis von 
Nukleolus und Kern ist schatzungsweise das gleiche wie in ge- 
wohnlichen somatischen Kernen. Bei Chironomus Thummi fand 
BavErR (1935) auBer dem grofen ,,Hauptnukleolus‘’ noch zahl- 
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reiche kleine ,,Nebennukleolen‘*, die an bestimmten Abschnitten 
bestimmter Chromosomenpaare entstehen, sich aber spiter ab- 
lésen und frei im Kernraum legen. Nach Bauer entstehen 
diese Nukleolen in den Chromosomen zwischen bestimmten 
Chromomerenscheiben; es besteht jedoch auch die Deutungs- 
moglichkeit, daB die scheinbar intrachromosomalen Stellen der 
Bildung der Nukleolarsubstanz sekundire ,,Unterbrechungen‘‘ 
des Chromosoms darstellen. Jedenfalls ist durch das Vorkommen 
von Nukleolarsubstanz auBerhalb der groken SAT-Kinschntirung 
gezeigt, dal} auch noch andere Beziehungen zwischen Nukleolen 
und Chromosomen bestehen. Die Befunde an gewohnlichen 
Kernen von Protisten und Bliitenpflanzen, die die Entstehung 
von Nukleolen ohne Beziehung zu SAT-Chromosomen nahe- 
zulegen scheinen, finden vielleicht dadurch eine Erklarung in dem 
Sinn, dafi eben doch eine bestimmte Beziehung zu nukleol- 
bildenden Regionen bestimmter Chromosomen besteht, die aber 
infolge der zu geringen GréBe der mitotischen Chromosomen nicht 
feststellbar ist. 
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Die Schleifenkerne entstehen wahrend der Embryogenese aus 
somatischen Kernen ,,gewohnlicher GroBe. Die Vermutung 
FrRoLowas (1937), daB& sie aus polyploiden Kernen hervorgehen 
und da®B daher die in den Schleifenkernen in diploider Zahl vor- 
handenen Partnerchromosomen aus nachtraglich miteinander ver- 
wachsenen Chromosomen bestiinden, hat sich nicht bewahrheitet.*) 
Diese Meinung konnte jedoch dadurch aufkommen, da sich, 
besonders in jiingeren Entwicklungsstadien der Larven, ein 
Mehrfachbau der Partner beobachten laBt. Dies wurde zuerst 
fiir Simulium festgestellt, wo sich die Partner als der Lange nach 
doppelt, die Paare an den Vereinigungspunkten also als vierteilig 
erwiesen (Abb. 58; GEITLER 1934, bestatigt von PAINTER 
& GRIFFEN 1937); ebenso verhalten sich die Chromosomen 
junger Kerne von Drosophila, Chironomus und Sciara (Abb. 62, 
Trmtakow 1936, Frotowa 1937, Partnrar & GRirrFeEN 1937, 


1) Von der Verfasserin selbst widerrufen in einer mit der Maschine 
geschriebenen, den Sonderdrucken beigegebenen FuBnote (vgl. auch PAINTER 
& GrirFen, Buck). Polyploide Mitosen sind im iibrigen fiir manche Gewebe 
der Dipteren typisch. 
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Buck 1937). Die Querschnitte durch die Partner sehen daher 
achterformig oder ellipsoidisch aus (Abb. 61d); hierauf beruhen 
die Angaben, daB die Riesenchromosomen iiberhaupt  ,,band- 
formig“ sind. 

Fiir die alteren Kerne gibt Frotowa (1936, 1937) an, dab 
die Partner aus acht, die Paare also aus 16 Langsstrangen auf- 
gebaut sind; dieser Bau ist jedoch kaum, wie FRoLowa will, 
einfach als Steigerung des Doppelbaus aufzufassen, sondern 
stellt eine weitere Unterteilung dar. Sie auRert sich auffallig 
darin, daB die Chromomerenscheiben in der Querrichtung nicht 
homogen, sondern aus mehreren, bei Drosophila nach den 
Angaben von BripGus (1935) je Paar aus 161) Einzelkérnchen 
oder Kugeln aufgebaut sind. Die Querscheiben sind also nicht 
ganze Chromomeren, sondern Sammelbildungen von in gleicher 
Hohe legenden, homologen Chromomeren; sie sind im Unter- 
schied zu den Sammelchromomeren, die durch Zusammenriicken 
nicht homologer Chromomeren in der Langsrichtung entstehen, 
als Chromomerenaggregate (HeITz) zu bezeichnen. Solche 
Chromomerenaggregate sind bei allen bisher untersuchten Dip- 
teren vorhanden, die Zahl der ein Aggregat (eine Scheibe) auf- 
bauenden Einzelchromomeren ist aber hoher als oben angegeben 
so sind bei Sczara 20 (nach Buck) oder 30 (nach Metz), bei Chiro- 
nomus Thummi gegen 100, bei Cryptochironomus defectus gegen 
400 (BAUER 1935, 1936) feststellbar. 

Auf Grund des in der Querrichtung zusammengesetzten 
Baus der Chromomerenscheiben haben Konrzorr (1934) und 
BripcGEs (1935) die Vorstellung entwickelt, daB die Riesenchromo- 
somen nicht einfache gestreckte Chromosomen sind, die unmittel- 
bar mit dem Pachytanchromonema gleichzusetzen waren, sondern 
dafB es sich um Biindel von Chromonemata handelt. Diese 
Ansicht wurde von BavEr (1935, 1936) dadurch bewiesen, dai 
sich an geeigneten Objekten die Zwischenfaden, welche die nicht 
homologen Chromomeren verbinden, also die Einzelchromo- 
nemata, auf welchen die Chromomeren aufgereiht sind, unmittel- 


1) Doch werden von anderen Autoren auch héhere Zahlen angenommen 
(vgl. Hertwic 1935). — Die Zahl 16 ist sicher zu niedrig, da BripGeEs nur 
die peripher liegenden Kérnchen in Betracht zog, wahrend sie tatsachlich 
nach Bavers eindeutigen Feststellungen gleichmaBig iitber den ganzen 
Querschnitt verteilt liegen. 
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bar beobachten lassen (Abb. 63). An den ,, baumchenformigen* 
Chromosomenenden (Abb. 53) und an den Nukleolen (Abb. 61) 
tritt auch ein Aufsplittern in die einzelnen Chromonemata ein. 
Die von Merz (1935) u. a. vertretene Auffassung, dafi die Riesen- 
chromosomen ganze Chromosomen sind und das der Vielfachbau 
ein Artefakt darstellt, kann als iiberholt gelten, ebenso die von 
DuBININ (1935) und Mitarbeitern geaiuBerten Vorstellungen. 


Abb. 61. Nukleolenbildender Abschnitt des SAT-Chromosoms in der 
Speicheldriise von Simulium sp. a Einschaltung des Nukleolus in das 
Chromosom (die Partner sind an dieser Stelle nicht eng gepaart und werden 
daher von der wachsenden Nukleolarsubstanz auseinandergetrieben); die 
Chromosomen,,enden** sind zerfasert (die femen Fasern hingen in Wirk- 
lichkeit wohl immer zusammen, so da das Chromosom tatsachlich nicht 
unterbrochen ist). )—d homologe Stellen aus anderen Kernen, der Nukleolus 
selbst nicht eingezeichnet; in d sind die infolge des Doppelbaus jedes Partners. 
breitgezogenen oder achterférmigen Querschnitte schwarz dargestellt. — 
Essigkarm., etwa 670fach; nach GEITLER. 


Fir die Entstehung der Riesenchromosomen ergibt sich 
die Vorstellung, daf sie aus den mitotischen Chromosomen durch 
Vermehrung, d. h. Langsteilung des urspritinglichen 
Chromonemas bzw. wahrscheinlich der beiden Chromo- 
nemata (nach Nepet der vier Chromonemata, vgl. 8. 71) und 
durch Beisammenbleiben der Tochterchromonemata 
hervorgegangen sind (BAUER 1935, 1936, Herrz 1935, FRo- 
LowA, KoLuEeR 1935, ParntER, Buck). Im vollentwickelten 
Riesenchromosom von Simuliwm schlieBt die Halfte der Chromo- 
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nemata zu je einem Biindel zusammen, wodurch jeder Partner 
der Linge nach zweiteilig erscheint (GEITLER 1934); dieser 
Doppelbau spricht wohl fiir das Vorhandensein von zwei Chro- 
monemata in den mitotischen Chromatiden tiberhaupt. Die Ent- 
wicklung von den urspriinglichen zwei Chromonemata bis zur 
Biindelbildung scheinen PArInTER & GRIFFEN, soweit sich dies aus 
der kurzen vorlaufigen Mitteilung schlieBen la8t, schrittweise 
verfolet zu haben.') 

Bei diesen Vorgaingen erfolgt wohl auBer dem Teilungs- 
wachstum noch ein Gesamtwachstum der Chromonemata; dies 
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Abb. 62. Riesenchromosomen von Drosophila robusta aus kleinen Kernen 
der Speicheldriise (oder aus dem Fettkérper ?): die Partner zeigen stellen- 
weise Doppelbau (Pfeil!). — Essigkarm.; nach FRoLowa. 


ergibt sich daraus, daB die Lange der Riesenchromosomen und die 
Grobe der Chromomeren die der mitotischen (und auch der 
meiotischen) deutlich tbertreffen (Hrrrz 1935); Bauer (1936) 
meint allerdings, dai Langenwachstum fehlt oder nur in geringem 
Ausma} stattfindet.?) 

In den gut analysierbaren Riesenchromosomen sieht man, 
daB die Chromonemata nicht parallel zur Langsachse des Chromo- 
soms, sondern leicht geneigt verlaufen (Abb. 63). Wie auch 
Frotowa fiir Drosophila angibt, kommt dieses Aussehen dadurch 
zustande, dal die Chromonemata schraubig angeordnet sind. 
Die Riesenchromosomen sind also in diesem Sinn nicht vdllig 
gerade gestreckt (was tibrigens auch fiir die Pachytanchromo- 
somen gilt); vielmehr sind die beiden Biindel je Partner schraubig 


') Anm. b. d. Korr. Die ausfiihrliche Mitteilung (1937b)_ belegt 
diesen Entwicklungsgang durch Bilder. Es bleiben dabei allerdings die 
jiingsten Stadien noch etwas unklar, da ihre optische Analyse schwierig ist. 

*) In heterochromatischen Abschnitten herrschen besondere Verhalt- 
nisse (vgl. Abschn. 5). 
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umeinander gewunden (Reliktspiralen, Ko~ipr 1935) und die 
Partner selbst umschlingen sich schraubig (Abb. 58, 62). Damit 
ist der AnschluB an die alteren Beobachtungen von ALVERDES 
gegeben, der an jiingeren Riesenchromosomen Spiralbau_ fest- 
stellte. Die auffallenden Verdickungen und Verdiinnungen, fiir 
die Herirz in manchen Fallen eine konstante Lage nachweisen 
konnte, stehen mit dem Spiralbau in keiner Beziehung; ob die 


Abb. 63. Feinbau der Riesenchromosomen. a Prodiamesa olivacea, b Chiro- 

nomus Thumni. Man sieht die Zusammensetzung aus zahlreichen feinen 

Chromonemata, die sich scheinbar wberkreuzen (in Wirklichkeit wohl 
spiralig verlaufen). — a Photo; b etwa 2200fach, nach Baurr. 


Spiralwindungen in bestimmter Zahl und Lage auftreten, ist 
noch unbekannt. 

Die Anordnung der Chromonemata auf dem Querschnitt 
ist nach den gesicherten Feststellungen BAUERS an giinstigen 
Objekten gleichmafig. Im Gegensatz hierzu behaupten Herrz, 
MvuLierR 1935, Parnrer 1935 und Frotowa, dak allgemein oder 
nur bei bestimmten Chromosomen die Chromomeren peripher 
liegen, also im Querschnittsbild Ringe bilden. Diese Angaben 
diirften zum Teil auf ungenauen Beobachtungen an ungiinstigen 
Objekten beruhen, zum Teil sind die Beobachtungen an_ sich 
offenbar richtig, kommen aber durch Zusammenneigen der 
Chromonemata, d.h. durch eine Aufkriimmung der Rander der 
sonst flach-scheibenformigen Chromomerenaggregate an den 
Chromosomenden zustande (Abb. 65d, BAvER 1936a); bei Auf- 


Protoplasma-Monographien XIV: Geitler 8 


114 Die Schleifenkerne der Dipteren 


sicht auf das Chromosomenende erscheinen die Rander als Ringe. 
Auch Emmens (1937) gibt fiir vier Drosophila-Arten gleichmaBige 
Verteilung iiber den Querschnitt an (gerade fiir Drosophila 
wurde die angeblich ringformige Anordnung hervorgehoben). Die 
von KauFMANN und Srnoré & Yuasa gemachten Angaben iiber 
spiralige Anordnung erklaren sich aus dem Spiralbau. 

Uber die Gliederung in Chromomeren und Zwischenstiicke 
in der Langsrichtung des Chromosoms herrscht wohl eine ein- 
heitliche Auffassung, nachdem BripcsEs’ Meinung tber den all- 
gemeinen Doppelbau der Chromomerenaggregate verlassen wurde. 
In bestimmten Fallen lat es sich naturgemaB nicht sicher ent- 
scheiden, ob ein dickes Aggregat oder zwei diinne, einander dicht 
genaherte Aggregate vorliegen. Nach ELLENHORN, PROKOFJEWA 
& Mutier lassen sich solche dicke Aggregate mittels Ultra- 
violettphotographie weiter auflésen ; im allgemeinen dirfte die un- 
mittelbare Beobachtung mehr leisten. Das verschiedene Aus- 
sehen der Aggregate hangt auch von der eu- oder heterochro- 
matischen Beschaffenheit ab (vgl. Abschnitt 5). Die Gesamtzahl 
der Chromomerenaggregate in einem Kern laBt sich naturgemaB 
nur schatzen; BripGes nimmt fiir Drosophila melanogaster 
4000 Chromomerenagegregate an. 


4. Physik und Chemie 

Die Riesenchromosomen besitzen erwartungsgemaf} eine fest- 
gallertige Konsistenz; VoNwiLtLeR & Aupowa konnten durch 
Mikrodissektion bei Chironomus zeigen, dafB sie sich zwischen 
Nadeln stark dehnen lassen; nach Aufhéren des Zuges ziehen sie 
sich elastisch zusammen, wobei aber die urspriingliche Kiirze nicht 
mehr erreicht wird. Die Elastizitaét als solche ist aus dem Spiral- 
bau verstandlich. Eine starke Dehnbarkeit ist auch in Essig- 
karminpraparaten festzustellen. Die Dehnungsfahigkeit kommt 
den Zwischenstiicken zu, wahrend die Chromomerenscheiben 
unverandert bleiben. 

Der unmittelbar sichtbaren Quergliederung in Chromomeren- 
aggregate und Zwischenstiicke, die schon im Leben an Licht- 
brechungsunterschieden erkennbar sein kann (Abb. 56), entspricht 
ein verschiedenes chemisches Verhalten. Mit FreutaEns Nukleal- 
reaktion erweisen sich die Chromomeren als stark nukleal; die 
Zwischenstiicke sind dagegen nicht, wie man in Analogie zu den 
Befunden am Pachynema glauben hatte kénnen, anukleal, 
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sondern geben eine, wenn auch sehr schwache positive Reaktion, 
schemen also ebenfalls Thymonukleinsiure zu enthalten.!) Mit 
ganz anderer Methodik untersuchte CaspEersson die Verteilung 
der Thymonukleinsaure (Ultraviolettabsorption in Verbindung 
mit Digestion), wobei er fiir Chironomus und Drosophila zu dem 
Ergebnis kommt, das die Nukleinsiure ausschlieBlich auf die 
Chromomerenaggregate beschrankt ist.*) 

Die Zwischenstiicke bestehen aus Proteinen, die aber auch 
in den Chromomerenaggregaten vorhanden sind. Zu ganz tiber- 
einstimmenden und weiteren Ergebnisse kommt BARrIGOzzI an 
Chironomus durch Anwendung der Mikroveraschung und Millons 
Reagens: die Chromomerenscheiben enthalten Nukleinséure, die 
aus Proteinen aufgebauten Zwischenstiicke nicht. Die Chromo- 
somen enthalten Phosphate und nichtphosphatische Mineralsalze, 
wobei bestimmte Stellen reichlichen oder sparlichen Gehalts 
festzustellen sind (letztere Angabe ist z. Zt. nicht deutbar); die 
Phosphate lassen sich zum Teil als Riickstande der Nukleinsdure 
ansehen. 


5. Heterochromatin 

Die Frage, wie sich die heterochromatischen Chromosomen- 
abschnitte in den Schleifenkernen verhalten, ]4B8t sich nur in 
groBen Ziigen beantworten. Die Klarung dieses Problems ist 
eben im Gang; z. Zt. laBt sich etwa folgendes Bild ent- 
werfen. 

Bei Drosophila, dem einzigen Objekt, bei dem die hetero- 
chromatischen Abschnitte in den mitotischen Chromosomen genau 
bekannt sind, besteht eine Komplikation fiir die Analyse dadurch, 
dafi diese Abschnitte, die proximal vom Spindelansatz liegen, 
im den Schleifenkernen miteinander vereinigt sind und das sog. 
Chromozentrum bilden (Abb. 60). Die Meinung, da das Chromo- 
zentrum eine unstrukturierte Chromatinmasse ist, die von den 
Chromosomen abgegeben worden ware (PAINTER 1935, KOLLER 
1935), hat sich jedoch als unrichtig erwiesen. Ebenso konnte 
das total heterochromatische Y-Chromosom, das friiher nicht 

1) Es ist anzunehmen, daf dies auch fiir das Pachynema gilt, dal 
aber die Zwischenfaden zu zart sind, um die schwache positive Reaktion 
noch wahrnehmen zu lassen. 

2) Uber die Fehlerquellen der Frutgen-Reaktion vgl. neuerdings 
BRACHET. 


S* 
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aufzufinden war (PAINTER 1933, 1934), nachgewiesen werden 
(PRoKOFJEWA 1935, 1937, BAuvER 1936a). 

Es ist nunmehr sichergestellt, daB die heterochromatischen 
Abschnitte grundsitzlich den gleichen Bau wie die euchro- 
matischen besitzen, d.h. aus Chromonemabiindeln mit Chromo- 


Abb. 64, Zentraler Teil des Schleifenkerns von Drosophila melanogaster. 

a Vereinigungsstelle der heterochromatischen proximalen Chromosomen- 

abschnitte im Weibchen (1 und #& = linker und rechter Arm). b—e analog 

wie a, aber aus dem Mannchen, und nur der proximale Teil des X-Chromo- 

soms und das total heterochromatische Y-Chromosom dargestellt (bb be- 

zeichnet den locus des im Y-Chromosom liegenden Gens bobbed). Vel. 
hierzu Abb. 20, 60). — Nach ProxorsEwA-BELGOWSKAJA. 


meren und Zwischenfaden bestehen (Abb. 64, 65); ihre Lange 
entspricht aber nicht der, die sie in der Mitose im Ver- 
gleich zu den euchromatischen Abschnitten besitzen, 
sondern ist viel geringer, So ist das véllig heterochromatische 
Y-Chromosom, das in der Metaphase langer als das X-Chromosom 
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ist (Abb. 20), in den Schleifenkernen ein sehr kurzer Korper 
(Abb. 64, 65); er ist ungefiihr so lang wie der heterochromatische 
Abschnitt des X-Chromosoms, der selbst eine geringere relative 
Lange als in den Mitosen besitzt. Diese Erscheinung steht damit 
in Zusammenhang, da die Zahl der Chromomeren im 
Heterochromatin sehr gering ist, ihre Abstande aber 
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Abb. 65. Riesenchromosomen von Drosophila pseudoobscura. a proximaler, 
heterochromatischer Teil des X-Chromosoms (XL = linker, XR = rechter 
Arm), c. H. = kompaktes, |. H. = lockeres Heterochromatin). 0b III-Y- 
Translokation: heterochromatisches Y-Chromosom an Chromosom III an- 
geheftet: seine Struktur noch aufgelockerter als im |. H.-Teil des X-Chromo- 
soms in Abb. a. ¢ Diagramm zu Abb. a (N = Nukleolus). d Schema des 
Zusammenneigens der Chromonemata an einem Chromosomenende, wobei 
die Chromomerenaggregate in der Polansicht als Ringe erscheinen. — 
a, b 1830fach, nach Bauer. 


durchschnittlich die gleichen wie im Euchromatin sind. 
Besonders das Y-Chromosom besitzt sehr wenige Chromomeren 
(nach PRoKoFJEWA lassen sich acht Aggregate unterscheiden). 
Im Schleifenkern entscheidet nun allein die Zahl der Chromo- 
merenageregate (bei durchschnittlich gleichem Abstand von- 
einander) tiber die Lange, wogegen sich die Lange in den mito- 
tischen Chromosomen nicht proportional zur Chromomerenzah! 
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verhalt; das Y-Chromosom ist trotz seiner bedeutenden Lange 
in der Mitose auBerordentlich chromomerenarm. 

Diese Befunde stehen in Ubereinstimmung mit der schon 
lange aus dem genetischen Experiment bekannten Tatsache, daB 
das Y-Chromosom (und iiberhaupt heterochromatische Abschnitte) 
genarm ist (im Y-Chromosom konnten lange Zeit tiberhaupt 
keine Gene nachgewiesen werden); denn die Gene sind in den 


Abb. 66. 
Heterochromatin von Tvi- 
chotanypus pectinatus 
(Chironomide). 

a kleine somatische Kerne 
mit Chromozentren. 
b—d terminale Heterochro- 
matinstrukturen an Riesen- 
chromosomen im optischen 
Langsschnitt aus verschie- 
den groBen Kernen: 

b Chromosom ITI, 
¢ Chromosom LY, 

d Chromosom VY. — 
Etwa 1830fach; 
nach BavErR. 


Chromomeren lokalisiert (parallele genetische und zyto- 
logische Untersuchungen von R6ntgen-Translokationen durch 
MvuLier und ELLENHORN, PROKOFJEWA & MULLER haben dies 
so gut wie bewiesen; dies bedeutet natiirlich nicht, daB die Gene 
Chromomeren sind). 

Es ergibt sich also, daf} die Chromosomen in den Schleifen- 
kernen nur ihre genetisch bedeutsame Struktur beibehalten; der 
Genarmut in den heterochromatischen Abschnitten oder Chromo- 
somen entspricht die relative Verkiirzung in den Schleifenkernen. 
Die betrachtliche Lange in den Mitosen 1aBt sich danach so auf- 
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fassen, daB ein langes Chromonema vorhanden ist, das fast keine 
Chromomeren tragt, aber mit Heterochromatin beladen_ ist. 
Letzten Endes ist diese Erscheinung phylogenetisch deutbar, 
namlich in dem Sinn, da’ das Y-Chromosom mit dem X-Chromo- 
som urspriinglich gleichgestaltet war, aber allmahlich reduziert 
wurde (dai X- und Y-Chromosomen einander homolog sind, ist 
eine ganz allgemein selbstverstaéndliche Annahme). Der X-O- 
Typus stellt das andere Extrem dar: des Y-Chromosom ist véllig 
abgebaut. Die Heterochromasie bildet eine Etappe dieses phylo- 
genetischen Abbaus. Dies gilt mutatis mutandis auch fiir andere 
heterochromatische Chromosomen. Weshalb mit dem Abbau der 
sene, oder materiell ausgedriickt, der Chromomeren, nicht 
gleichzeitig ein proportionaler Abbau der Chromosomensubstanz 
als solcher erfolgt, ist vorlaufig nicht deutbar (die Physiologie 
des Heterochromatins ist ja noch so gut wie unbekannt, vel. 
Kapitel IT 4).» 

Es harren noch weitere Teilprobleme der Losung. Eines 
dieser betrifft die Unterscheidung von a- und f/-Heterochromatin 
durch Hertz (1934). Im Gegensatz zu der oben gegebenen Dar- 
stellung waren nach Herrz die in den Riesenchromosomen sicht- 
baren heterochromatischen Abschnitte nicht mit den mito- 
tischen identisch, es wiirde sich vielmehr um ein besonderes 
f-Heterochromatin handeln, das infolge zu geringer GroBe in den 
mitotischen Chromosomen tiberhaupt nicht sichtbar ware. Die 
hauptsachliche Sttitze von Herrz, die nicht tibereinstimmende 
Lange der Abschnitte in den Schleifenkernen und den mitotischen 
Chromosomen, fallt durch die obige Erklarung weg, so da die 
ganze Annahme nicht mehr haltbar erscheint. Tatsachlich 
kommt aber in den Schleifenkernen, besonders auffallend bei 
einigen Arten wie Drosophila virilis, noch ein anderer hetero- 
chromatischer K6érper hinzu (@-Heterochromatin). Dieser Korper 
ist relativ klein, ist nicht in Chromomeren und Chromonemata 
gegliedert und Jiegt in der Mitte des Heterochromatins der Chro- 


1) Die Annahme, daf die bedeutende Lange der heterochromatischen 
Abschnitte in der Mitose dadurch zustande kommt, daf die Spiralisierung 
unterbleibt (vgl. PRokorsewA 1937), entbehrt jeder Grundlage; sie ist 
sogar sehr unwahrscheinlich, da man an heterochromatischen Abschnitten 
in der Meiose von Bliitenpflanzen (Abb. 45) die Spiralisierung unmittelbar 
beobachten kann (GeEITLER 1933, Dartineron 1933). Allerdings sind in 
diesen Abschnitten zahlreiche Chromomeren vorhanden. 
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mosomenarme; er besitzt das kompakte Aussehen des Chromo- 
zentrums in gewohnlichen Kernen. FRoLowA und TrNiakow 
meinen, daB es sich um das Vereinigungsprodukt der Leit- 
k6rperchen aller Chromosomen handelt; dies ist aber noch 
vollig unbewiesen. 

Uber den feineren Aufbau der in Chromonemata und Chromo- 
meren gegliederten Abschnitte (f-Heterochromatin nach Herz) 
herrschen im einzelnen noch verschiedene Vorstellungen. Die 
allgemeine Neigung des Heterochromatins zum Zusammen- 
flieBen besteht auch hier und erschwert die Analyse. Die Folge 
des ZusammenflieBens ist die Bildung der als Chromozentrum be- 
zeichneten Vereinigungsmasse aller heterochromatischen Chromo- 
somenabschnitte; die einzelnen Anteile der Chromosomen lassen 
sich in den Schleifenkernen erst durch Druck sichtbar machen. 
In diese Masse kénnen nun verschiedene Strukturen hinein- 
gesehen werden. PROKOFJEWA meint den auf Abb. 64 dar- 
gestellten Aufbau beobachtet zu haben: die Chromonemata 
sollen besonders zart und briichig sein und winzige Chromomeren 
tragen. In Analogie zu den Verhaltnissen der meiotischen Chromo- 
somen ist dies kaum glaublich. Tatsachlich hat FRoLowA im 
Heterochromatin besonders grofe Chromomeren beobachtet. Die 
gleiche Feststellung machte BAvER (1936a, b) und BaveER gibt 
auch eine Erklarung fiir das abweichende von PROKOFJEWA ge- 
schilderte Aussehen: die feinen, als Querreihen von Chromo- 
meren angesehenen Strukturen kamen dadurch zustande, dai die 
wirklichen groBen Chromomerenaggregate in ihrem Innern in 
den Essigkarminpraparaten stark gequollen sind, so daB die 
Nachbaroberflachen miteinander in Beriihrung kommen; diese 
Berithrungsflachen waren die von Prokorsnwa als Chromomeren- 
aggregate angesehenen Strukturen, wahrend die Zwischenstiicke 
PROKOFJEWAS die Stellen der verquollenen Mittelteile der Chromo- 
merenageregate darstellten. 

Diese einleuchtende Deutung (auf die PRokorsnwa in ihrer 
spateren Mitteilung — 1937 — nicht eingeht, ohne sie jedoch an- 
zunehmen) stiitzt sich auf Beobachtungen an der heterochro- 
matischen Feinstruktur in den Riesenchromosomen der Chirono- 
miden (BavER 1936b). Die im Heterochromatin liegenden 
Chromomeren sind dadurch gekennzeichnet, daB sie einen achro- 
matischen, vakuolenartigen Zentralteil und eine chromatische 
Rinde besitzen; diese ,,Heterochromomeren‘, wie BAUER sie 
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nennt, unterscheiden sich von den Euchromomeren aber vielleicht 
nur graduell, indem méglicherweise auch diese einen sehr kleinen, 
daher nicht sichtbaren Zentralteil besitzen. Es ist allerdings 
noch nicht sicher festgestellt, ob der Zentralteil vital vorhanden 
ist, oder ob er nur in Kssigkarminpriparaten durch Vakuoli- 
sierung entsteht (es sei daran erinnert, da im Chromatin iiber- 
haupt, und besonders nach Essigsiurebehandlung, Vakuolen 
auftreten kénnen; im Leben wurde der Zentralteil nicht gesehen). 
Jedenfalls aber unterscheiden sich die Heterochromomeren von den 
Euchromomeren in ihrer verschiedenen Vakuolisierbarkeit. Je 
nachdem wie stark die Hiillen der Heterochromomeren verschmelzen 
oder getrennt bleiben und wie stark die Chromonemata vereinigt 
oder getrennt erscheinen — besonders an den Chromosomen- 
enden k6nnen sie stark aufsplittern — entstehen wechselnde Bilder 
von + kompakten Scheiben oder lockere, regelmaBige oder 
scheinbar unregelmafige Strukturen (Abb. 65, 66). 

Die Angaben Bavers kranken allerdings noch daran, daB sich 
der unmittelbare Vergleich des Heterochromatins in den Riesen- 
chromosomen mit dem der mitotischen Chromosomen noch nicht 
durchfiihren lie}. Ein weiteres Eingehen auf die Heterochro- 
matinstrukturen scheint in dem derzeitigen flieSenden Stadium 
der Untersuchung iiberfliissig. Die wichtigsten oben mitgeteilten 
Tatsachen stehen jedenfalls fest, so das Zusammenschrumpfen 
des mitotischen Heterochromatins gewissermafen auf seine 
»genetische Lange“ bzw. auf die den wenigen Chromomeren 
entsprechende Lange. 


6. Chromosomale Verdnderungen 

Ontogenetisch und phylogenetisch bedeutsame Verande- 
rungen lassen sich zum Teil auch an ,,gewdhnlichen“ Chromo- 
somen beobachten (vgl. Kapitel II 5), selbstverstandlich an 
den Riesenchromosomen um vieles leichter. Vor allem kénnen 
an den Paarungsverhaltnissen der Riesenchromosomen in Hetero- 
zygoten weitgehend genaue Ablesungen tiber den Homologie- 
grad der Partner, also der Chromosomen der Eltern, gemacht 
werden. 

Die diesbeziiglichen Untersuchungen stehen noch im An- 
fangsstadium. Zum Teil handelt es sich um Bestatigungen von 
an gewohnlichen Chromosomen schon gemachten Beobachtungen, 
so im Fall der Schlingenbildung, die sich bei der Paarung eines 
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normalen mit einem invertierten Abschnitt einstellt.1) Im 
Schleifenkern erscheint die Inversionsschlinge entsprechend deut- 
lich (Abb. 59a). Solche Figuren, aber auch analoge durch Aus- 
fall oder Translokationen hervorgerufene hat zuerst PAINTER 
(1934) bei Drosophila gefunden. Inversionen (die anscheinend nie 
den Spindelansatz mitumfassen) zeigen sich haufig in Bastarden: 
Tan 1935b fand in einem Bastard zwischen zwei Rassen von 
Drosophila pseudoobscura sechs Inversionen, (KOLLER 1935 gibt 
fiinf und eine deletion an), ebenso sind pseudoobscura und miranda 
durch zahlreiche Inversionen unterschieden (DoBzHaNnsKy & TaN 
1936), PAarau konnte eine genetisch erschlossene Umkehrung 
im Bastard melanogaster x simulans cytologisch nachweisen 
(Abb. 59a). 

In Bastarden von Drosophila lassen sich stellenweise Unter- 
schiede im Chromomerenbau homologer Chromosomen be- 
obachten; an diesen Abschnitten erfolgt nie enge Paarung 
(Abb. 59b). Umgekehrt kann jedoch auch in gleich aussehenden 
Abschnitten die Paarung unterbleiben. Arten, die sich kreuzen 
lassen, zeigen im allgemeinen sehr ahnlichen Chromomerenbau, 
systematisch entfernte Arten weisen so starke Unterschiede auf, 
da8 eine Homologisierung der Strukturen sich nicht mehr durch- 
fithren laBt. 

In natiirlichen Populationen wurden bei Drosophila pseudo- 
obscura Inversionen (Tan 1935, DoszHansky & STURTEVANT, 
zitiert nach BAUER 1936b), bei Chironomiden (BAUER 1936b) auch 
andere Verlagerungen in Heterozygoten beobachtet. (Analoge 
Verhaltnisse sind aus den Folgen des crossing over in Inversions- 
heterozygoten auch bei Heuschrecken und zahlreichen Bliiten- 
pflanzen erschlossen worden) (vgl. 8. 57). 

Es ist zu hoffen, da die weitere Analyse noch tiefere Ein- 
blicke in die Art- und Rassenunterschiede ergeben wird; allerdings 
bestehen hier Grenzen: eine methodische dadurch, daB sich nur 
wenige Drosophila-Arten kreuzen lassen (andere Dipteren sind 
nicht genetisch analysiert); und eine im Wesen der Analyse 
liegende: es werden nicht die Gene sichtbar gemacht, sondern nur 


1) Das Prinzip ist kurz folgendes: da sich nur homologe Chromomeren 
paaren, muB, wenn ein homologer Abschnitt invertiert ist, der eine Partner 
eine riicklaufige Schlinge bilden, wodurch die verkehrte Chromomerenfolge 
in bezug auf den anderen Partner wieder in die ,,richtige“ Reihenfolge 
gebracht wird (vgl. z. B. die Schemata bei Dartineron 1937). 
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Strukturen, welche ihre Stelle bezeichnen. Es fehlt aber noch 
jeder Anhaltspunkt dafiir, wie stark eine genetische Verinderung 
im Sinn einer Genmutation sein muf, um strukturell, d.h. im 
Chromomerenbau sich auszudriicken. In diesem Zusammenhang 
ist die oben erwihnte Beobachtung bemerkenswert, dai Paarung 
auch in gleich aussehenden Abschnitten unterbleiben kann: 
Unterschiede der Partner sind also wohl vorhanden, sie kénnen 
aber nicht gesehen werden. 


7. Chromosomen in Ruhekernen im allgemeinen; rhythmisches 
Kernwachstum und innere Teilung. 

Weshalb es Ruhekerne mit Riesenchromosomen iiberhaupt 
gibt, laBt sich bis zu einem gewissen Grad zufriedenstellend 
erklaren. Ein bestimmter Anhaltspunkt ist durch die Tatsache 
gegeben, daB die Riesenchromosomen nur bei den Dipteren auf- 
treten, also bei der einzigen Organismengruppe, welche eine streng 
durchgefiihrte somatische Paarung besitzt. Wenn derartige Ver- 
mehrungen von Chromosomen (Chromonemata) innerhalb der 
Kerne, wie dies fiir die Schleifenkerne bezeichnend ist, auch in 
den wachsenden Kernen anderer Organismen vorkommen — was 
wahrscheinlich, aber noch nicht bewiesen ist (vgl. weiter unten) —, 
so wiirde der wesentliche Unterschied gegeniiber solchen_,,ge- 
wohnlichen* Kernen darin bestehen, da8 die Paarung dazukommt. 
Dies 148t sich in folgender Weise naher ausfiithren (GEITLER 1938). 

Es gibt bei den Dipteren im Soma alle Uberginge zwischen 
auffallenden, groBen Schleifenkernen und kleinen und kleinsten 
Kernen mit der gewohnten ,,k6rnigen‘‘ Struktur (vgl. GEITLER 
1934). Fiir solche kleine Kerne lat sich zeigen, daB sie aus nicht 
oder wenig vervielfaltigten Chromonemata bestehen, die den 
Kernraum gleichmaBig erfiillen. Die ,,K6rnchen“ sind in Wirklich- 
keit Chromomeren oder Sammelchromomeren (Abb. 69). Zweifel- 
los stellen diese Kerne keine bloBe geometrische Verkleinerung 
der Schleifenkerne dar. In den gro gewordenen Schleifenkernen 
muB also noch eine Besonderheit hinzukommen. Diese liegt 
einmal in der Vermehrung der Chromosomen (Chromonemata) ; 
weiters erfolgt sehr wahrscheinlich ein Langen- und Breiten- 
wachstum der Einzelelemente, wie Hurrz (1935) aus mehr all- 
gemeinen Griinden annahm und PaInTEeR & GRIFFEN durch die 
Verfolgung der Entwicklungsgeschichte der Speicheldriisenkerne 
von Simulium so gut wie bewiesen haben. Vielleicht hangt das 
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auffallende Aussehen der Schleifenkerne auch damit zusammen, 
da sich wihrend des Kernwachstums nicht das Volumen, sondern 
die Oberfliche des Kerns proportional mit der Chromosomenzahl 
verandert (BovERT; vgl. auch ABELE), Die Chromosomenbiindel 
erhielten dadurch mehr Raum im-Kern, was sich in der deutlichen 
Sonderung des Kerninhalts in Riesenchromosomen und Kernsaft 
ausdriicken miiBte. 

Ein wesentliches Licht wirft auf diese Probleme der Vergleich 
der Schleifenkerne mit den groBen polyploiden Somakernen von 
Gerris und anderen Wanzen (GEITLER 1937a, 1938). In simtlichen 
Kernen der untersuchten Wanzen — am weitesten kann die 
Analyse bei dem Wasserlaufer Gerris lateralis getrieben werden — 
sind nicht nur die heterochromatischen, sondern auch die eu- 
chromatischen Chromosomen distinkt erhalten,+) d. h. als stabchen- 
oder fadenférmige Koérper einzeln erkennbar. Bei Gerris lateralis 
sind in den diploiden Kernen des Mannchens 20 euchromatische 
Chromosomen und ein heterochromatisches X-Chromosom vor- 
handen (das X-Chromosom ist total heterochromatisch, seine 
Heterochromasie tritt in allen somatischen Kernen in Erscheinung). 
Die Auszahlung der X-Chromosomen und Autosomen in ver- 
schieden groBen Kernen verschiedener Gewebe ergibt fiir das 
Mannchen die Zahlen X+20A, 2X+40A, 4X-4+ 804A, 


1) ,,Erhalten* soll nicht bedeuten, da8 keinerlei telophasische Ver- 
anderungen ablaufen. 


Erklarungen zu Abb. 67 


Ubersicht iiber die Ausbildung der X-Chromosomen und Autosomen 
wahrend der Spermatogenese und in verschiedenen Ruhekernen im 
Mannchen von Gerris lateralis. a zwei X-Chromosomen wahrend der 
maximalen Auflockerung des Pachytaéns. b I. Metaphase (oben das X- 
Chromosom), c—e Spermatidenkerne in friiher bis spater Telophase mit 
dem X-Chromosom, f zwei junge Spermakerne mit X-Chromosom, un- 
mittelbar vor dem Homogenwerden. (Chromosomen zum Teil gequollen). 
g—q Ruhekerne aus verschiedenen Geweben: g—? aus Muskelzellen: diploid, 
1 X+20 Autosomen, X gestreckt, zweiteiliger Bau erkennbar (in 7 optisch 
verkiirzt); 7, k diploide Kerne des Tracheenepithels (es kommen auch tetra- 
ploide Kerne vor); i—n Mitteldarm: 1, m tetraploid (2 X + 40 Autosomen), 
mn oktoploid (4 X + 80 Autosomen; nur ein Teil der Autosomen dargestellt) ; 
o—q Auskleidung des Samenleiters: oktoploide Kerne mit 4 X (0) oder 
zwei aus je 2 X aufgebauten Sammelchromozentren (p) oder je einem aus 
4X bestehenden Sammelchromozentrum (q) (in q sind aus zwei Kernen 
nur die Chromozentren dargestellt). — Alkohol.Hisess.-Kochmeth.; nach 
GEITLER. 
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Abb. 68. 
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8 X + 60 A usw. (Abb. 19, 67); im Weibchen ist das Verhaltnis 
2X + 20 A. Die héchsten Zahlen finden sich in den riesenhaften 
veraistelten Kernen der Speicheldriisen, wo im Mannchen min- 
destens 512 X + 20-512 A, wahrscheinlich auch 1024 X + 20- 
1024 A vorkommen. Solche Zahlen lassen sich freilich nur mehr 
abschatzen; die Kerne mit niedrigeren Chromosomenzahlen sind 
fiir eine genaue Untersuchung aber so giinstig, daB® sichere Fest- 
stellungen mdglich sind; auch an den gré8ten Kernen sind wenig- 
stens die X-Chromosomen der GréBenordnung nach zahlbar. 
Auer diploiden Somakernen gibt es also auch in verschiedenem 
Ausmafs polyploide: die Kerne des Tracheenepithels sind diploid 
oder tetraploid, die Kerne der Fettk6rperzellen tetra-, okto- und 
16-ploid, der Oenocyten bis 128-ploid, der Hodensepten und 
Hodenwandung 16- und 32-ploid usw. Mit der verschiedenen 
Chromosomenzahl verandert sich die Kerngré8e in der Weise, 
daB mit dem Steigen der Chromosomenzahl das Kernvolumen 
ansteigt. Dementsprechend sind die gréf8ten Kerne die der 
Speicheldriisen, die 1024-ploid und wohl zum Teil auch 2048- 
ploid sind (Abb. 68). 

Ein genauer Einblick in das Verhaltnis von Chromosomen- 
zahl zu Kernvolumen ist noch nicht méglich, da jene Kerne, an 
denen die Chromosomenzaihlung am sichersten gelingt, nicht 
kugelig sind, die Messung ihres Volumens daher nicht exakt 
moglich ist. Dazu kommt, daf die eu- und heterochromatischen 
Chromosomen der Ruhekerne zwar ungefahr das gleiche Volumen 
wie wahrend der Mitose besitzen, aber dennoch solche Unter- 
schiede in der Ausbildung zeigen, daB eine genaue Feststellung 
der GréBenrelation unsicher wird. Ob diese GroSenverinderungen 
der Chromosomen durch wirkliche Schwankungen der Chromatin- 
masse oder durch verschiedene Auflockerung der Chromosomen 


Erklarungen zu Abb. 68 


Gerris lateralis, Mannchen. a, b Teile der verastelten Kerne aus der 
Speicheldriise; in a links und 0 rechts sind die X-Chromosomen ein- 
gezeichnet (in b ein auBerhalb der Bildebene liegender Kernabschnitt 
punktiert dargestellt). ¢ I. Metaphase, d diploider Tracheenepithelkern, 
e 32-ploider Kern aus einem Malpighischen Gefa8 zum GroBenvergleich. 
Diese Figuren sind viel schwacher als die der Abb. 67 vergréert! (MaB- 
stab links). — Oben: ein kleiner Teil eines Speicheldriisenkerns, links 
im Oberflichenbild mit den Autosomen, rechts die X-Chromosomen dar- 
gestellt; zugehériger MaBstab cote (schwacher als Abb. 67 vergr.). — Nach 
EITLER. 
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zustande kommt, lit sich im einzelnen noch nicht sicher klaren; 
fiir manche Kerntypen ist der eine, fiir andere der andere Vorgang 
wahrscheinlich. Demnach ist es auch nicht méglich zu entscheiden, 
ob sich proportional zur Chromosomenzah] das Volumen oder 
die Oberflache des Kerns andert. 

Diese Feststellungen werfen ein besonderes Licht auf das 
Problem des ,,rhythmischen Kernwachstums“‘ (JAcoBJ), worunter 
urspriinglich die Tatsache verstanden wurde, dafi die Volumina 
verschiedener Kerne keine gleitende Reihe bilden, sondern sich 
wie 1:2:4:8....verhalten; spaiter wurden auch andere Zahlen- 
reihen gefunden (vgl. BAUER 1937). Die rein spekulative Annahme 
Jacopss, daB das Wachstum der Kerne auf synchroner Ver- 
vielfachung kleinster Bausteine, der hypothetischen Protomeren 
HEIDENHAINS beruhe, wurde durch die realere Anschauung 
G. Hertwics (1935) ersetzt, derzufolge die Einheiten der Ver- 
vielfaltigung Chromonemata waren. 

HeRtwic unterschied neben den ,,gewd6hnlichen® Chromo- 
somen mit einem Chromonema dimere, tetramere usw. mit zwel 
und mehreren Chromonemata. Die einzige tatsachliche Be- 
griindung boten die Riesenchromosomen der Dipteren. Gerade 
diese sind aber fiir die Feststellung, daB das Kernvolumen sich 
proportional zu der Chromonemenzahl verhalt, nicht giinstig, da 
sich die Anzahl der Chromonemen oder der Einzelchromomeren 
in den Aggregaten nicht mit Sicherheit feststellen laBt (tatsachlich 
stimmen auch die Messungen Hmrtwics mit den ihm vorgelegenen 


Zahlen — die allerdings unter der falschen Voraussetzung der 
ausschlieBlich peripheren Lage der Chromonemata festgesetzt 
wurden, also zu niedrig sind —, nicht iiberein). AuSerdem be- 


sitzen die Chromonemata und Chromomeren, wie erwahnt, offen- 
bar selbst Wachstum durch Substanzvermehrung, was sich in 
der Kerngr68e ausdriicken muf$. Wenn die Einzelchromosomen 
(die Chromonemata) tatsachlich wachsen, die Chromosomenzahl 
aber zur Kernoberflache proportional ist, so wiirde diese Be- 
ziehung fiir die Beobachtung wieder verschleiert werden. Selbst 
wenn die Chromosomenzahl genau feststellbar ware und sich eine 
Ubereinstimmung mit dem Kernvolumen ergibe, wiire dieses 
Ergebnis nicht eindeutig, wenn nicht das Eigenwachstum der 
Chromosomen als bekannte GréBe eingesetzt werden kénnte. 
Die Schwierigkeiten, die einer sicheren Deutung des rhythmischen 
Kernwachstums entgegenstehen, sind also sehr groB. 
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Im allgemeinsten Sinn ist die von Hertwia gebildete Vor- 
stellung dimerer, tetramerer usw. Chromosomen kaum haltbar, 
wenn sie auch aus dem ihm vorgelegenen Tatsachenmaterial, den 
Dipterenkernen, verstandlich erscheint. Eben die Dipterenkerne 
bilden einen Sonderfall dadurch, daf die Chromosomen soma- 
tische Synapsis zeigen. Die allgemein wesentliche Tatsache be- 
steht nicht darin, da beim Kernwachstum mehrwertige Chromo- 
somen (Chromosomen- oder Chromonemenbiindel) entstehen, 
sondern dafi die Kerne ihre Chromosomen als ganze ver- 
mehren, also polyploid werden. Bei den Dipteren ist diese 
echte Polyploidie dadurch verdeckt, daB somatische Paarung 
der Homologen besteht; bei den Wanzen, denen die somatische 
Paarung fehlt, ist die Polyploidie unmittelbar sichtbar. Das 
Gemeinsame beider Falle besteht in dem Polyploidwerden der 
Kerne, der Unterschied, der jedoch nur habituell ist, liegt in 
dem Vorhandensein oder Fehlen der somatischen Paarung. Der 
allgemeinere Fall ist der der Wanzen. 

Weshalb bei den Dipteren somatische Paarung vorhanden 
ist, l4Bt sich in ganz bestimmter Weise erkliren (GEITLER 1938). 
Zwischen den groBten Schleifenkernen und den kleinsten scheinbar 
,kérnig“‘ gebauten Kernen der Dipteren lassen sich samtliche 
Uberginge beobachten (Abb. 69, GrrrteR 1934). Auch in den 
kleinsten Kernen, die zunachst als eine regellose Ansammlung 
von ,,Ké6rnchen“ erscheinen, kann man an einzelnen klaren 
Stellen erkennen, da mit Chromomeren (oder Sammelchromo- 
meren) besetzte Chromonemata vorliegen. Diese kleinsten Kerne 
sind, wie sich ohne weiteres aus den Mitosen feststellen laBt, 
diploid. Sie enthalten, wie, freilich auffallender, auch die gréBeren 
Kerne, gestreckte Chromonemata, und unterscheiden sich von 
den gréBeren und gréB8ten Kernen nur dadurch, da die Chromo- 
nemata in diploider Zahl vorhanden sind und geringere Grobe 
besitzen (sowohl die Chromomeren sind kleiner wie auch die 
achromatischen Zwischenstiicke sind kiirzer als in den Speichel- 
driisenkernen). 

Der gestreckte Zustand der Chromosomen, d.h. ihre Aus- 
bildung als Chromonemata — als deren Folge der Chromomeren- 
bau deutlich in Erscheinung tritt — ist allgemein die notwendige 
Voraussetzung der Paarung, welche in einem dichten Sich- 
aneinanderlegen der homologen loci, oder materiell ausgedriickt, 
der Chromomeren, besteht. Daher erfolgt die Paarung gewohnlich 
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nur in der meiotischen Prophase, d. h. im Zustand der maximalen 
Streckung der Chromosomen. In den Kernen der Dipteren 
sind nun die Chromosomen iiberhaupt als gestreckte 
Chromonemata ausgebildet und deshalb sind sie zeit- 
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Abb. 69. Ubersicht iiber den Kernbau bei einer Diptere. Simulivm sp., 
nicht ganz ausgewachsene Larve. a Teil eines Chromosomenpaars aus 
einem Schleifenkern der Speicheldriise; der Doppelbau der Partner stellen- 
weise erkennbar (vgl. 1934a, Abb. 7). b Chromosomenpaar in einer friiheren 
Metaphase aus dem Gehirn. ¢ Flaichenbild der gré8ten heterochromatischen 
Querscheibe eines Partners aus einem Speicheldriisenkern: 48 Chromo- 
meren erkennbar. d—f verschieden groBe Kerne aus dem Darmtraktus 
(g, 7 aus dem Fettkérper, h aus dem Gehirn [d—i aus GrITLER, 1934a]; 
die Chromozentren, welche einzelnen Scheiben der Paare in den Schleifen- 
kernen entsprechen, sind nicht dargestellt). Die Linie (unten) stellt den 
Durchmesser eines der gréBten kugeligen Schleifenkerne der Speicheldriise 
dar. — Essigkarmin; nach GEITLER. 
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lebens gepaart. Da der gestreckte Zustand verwirklicht ist, 
kann man an dem Chromomerenbau der Ruhekerne sehen; daB 
Paarung vorhanden ist, folgt aus dem Verhalten in der friihen 
somatischen Prophase, in der die Chromosomen von Anfang an 
als Paare auftreten, — vielfach ist die Paarung so eng, daB 
scheinbar einheitliche ,,Chromosomen*’ in haploider Zahl vor- 
handen sind.?) 

Die Richtigkeit dieser Auffassung der Zusammenhange 
ergibt sich auch aus dem Vergleich mit den Heteropteren. Hier 
sind die Chromosomen wie in allen anderen Fallen nicht somatisch 
gepaart. Sie sind aber auch nicht als gestreckte, entspiralisierte 
Chromonemata ausgebildet, sondern im wesentlichen in mito- 
tischem, also spiralisiertem Zustand vorhanden (Abb. 19, 67, 68). 
Dies ergibt sich nicht nur aus ihrem auerlichen Bau (besonders 
der heterochromatischen kompakten Chromosomen), sondern 
auch aus dem inneren Aufbau der euchromatischen Autosomen 
mancher Kerntypen: solche Autosomen sind aufgelockert und 
zeigen in einer schwach farbbaren Grundsubstanz stark farbbare 
Koérnchen, die Sammelchromomeren darstellen; diese legen 
vollig regellos, jedenfalls nicht linear; das an sich unsichtbare 
Chromonema bildet also offenbar eine lockere, unregelmafige 
Spirale. — Wie bei den Wanzen verhalten sich anscheinend auch 
die Kerne mancher anderer Tiere. 

Dieser Typus ist eigentlich nur graduell von dem der Dip- 
teren, der eigentlichen Chromozentrenkerne und der sog. reti- 
kularen Kerne nach Art von T'radescantia unterschieden, indem 
es sich um verschiedene Spiralisierung und Heterochromasie 
handelt. Solche Kerne sind einer naheren Analyse besonders 
zuganglich, da sich an ihnen, im Unterschied zu den Dipteren- 
kernen und erst recht zu den Kernen der Vertebraten, an welchen 
die meisten vergleichenden Messungen der Kernvolumina gemacht 
wurden, die Polyploidiestufe mit Sicherheit feststellen laRt. 


1) PainTER & GrRIFFEN meinen, daB die Chromosomen in den 
jimgsten Ausgangskernen der Speicheldriisen noch nicht gepaart sind, 
sondern sich erst spiter wihrend der Entwicklung zu den Schleifenkernen 
paaren. Die einzige Stiitze fiir diese Auffassung liegt in der Art des 
Doppelbaus der Partner in den ausgewachsenen Schleifenkernen (ge- 
trennte Umeinanderwindung der Hialften jedes Partners fiir sich). Dies 
kann aber ebensogut auch unter der Annahme vorhandener Paarung 
verstanden werden (vgl. GErITLER 1938). 


Q* 
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Uber die Entstehung der Polyploidie bei den Wanzen ist 
nichts Beweisendes bekannt. Meine friiher (1937) geauBerte 
Meinung, daB sie auf Restitutionskernbildung beruht, ist durch 
die Schwierigkeit sich den Ablauf solcher Vorgange beim Wachs- 
tum der groBen, verastelten Speicheldriisenkerne vorzustellen, 
unwahrscheinlich geworden. Vor allem zeigen die Verhaltnisse 
bei den Dipteren, da Langsteilung der Chromosomen ohne 
Spindelbildung tatsichlich vorkommt: Frotowa stellte — ent- 
gegen ihrer friiheren Auffassung — fiir Drosophila-Arten fest, 
da& sich die Speicheldriisenkerne aus gewohnlichen diploiden 
Kernen entwickeln, und Patnrer & GriFFEN verfolgten schritt- 
weise das Wachstum der Speicheldriisenkerne von Simulium. 
Zudem hat es BERGER fiir Culex sehr wahrscheinlich gemacht, dak 
die ohne Spindelbildung ihre Chromosomen vermehrenden Kerne 
sich im polyploiden Zustand wieder mitotisch teilen kénnen.*) 
Auch bei den Wanzen treten polyploide Mitosen auf (GEITLER 
1937a); sie kOnnen aber keinen Beweis mehr dafiir abgeben, da} 
die polyploiden Mutterkerne mitotisch entstanden sind. 

Die mitgeteilten Tatsachen und Verkniipfungen von Tat- 
sachen zeigen, dafS die Erscheinung des rhythmischen Kern- 
wachstums nicht allein durch vergleichende Messungen der Kern- 
volumina, sondern wesentlich durch morphologische Struktur- 
analysen dem Verstandnis naher gebracht wird. Die Erscheinung 
der ,,inneren Teilung“ stellt sich nunmehr etwas anders dar als 
noch vor kurzer Zeit. Die Sachlage laBt sich kurz folzendermafen 
kennzeichnen: das Wachstum der Kerne?) erfolgt unter 
Langsteilung der Chromosomen, also unter Polyploid- 
werden des Kerns; spiralisierte Chromosomen bleiben 
frei im Kern erhalten (Wanzen u.a.), die Entspirali- 
sierung der Chromosomen bei den Dipteren hat so- 
matische Paarung und daher in polyploiden Kernen 
Bildung von Chromosomenbiindeln zur Folge. 

In diesem Zusammenhang bleibt noch die Bezeichnung der 
Schleifenkerne als ,,permanentes Spirem‘‘ (DARLINGTON) zu 
erdrtern. Soweit diese Ausdrucksweise nur besagen will, daB 
die Chromosomen gestreckt sind, daher Chromomerenbau zeigen 


*) Polyploide Mitosen wurden bei Dipteren schon friiher festgestellt 
(vgl. Frotowa 1926, 1929). 
*) natiirlich nicht jedes Wachstum jedes Kerns. 
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und im Kern Kniauelform annehmen, ist gegen sie nichts ein- 
zawenden. In diesem Sinn waren aber alle Dipterenkerne als 
permanente Spireme zu bezeichnen. Funktionell handelt es 
sich jedenfalls nicht um Prophasekerne, sondern um typische 
Ruhekerne (Arbeitskerne). Gerade unter Betonung dieses Um- 
stands wird die Tatsache der inneren Teilung funktionell ver- 
standlich: im Gegensatzzur Mitose, welche die trophischen 
Aktionen unterbricht, kénnen im Fall der Chromo- 
somenvermehrung ohne Spindelbildung die funk- 
tionellen Leistungen des Kerns wahrend seines Wachs- 
tums ungestért weitergehen. 


5. Kapitel 


Chemie und Physik; submikroskopischer Feinbau 


Die physikalisch-chemischen Kenntnisse tiber die Chromo- 
somen sind im Vergleich zu den morphologischen und zyto- 
genetischen gering und vielfach unsicher, zum Teil sind sie auch 
rein hypothetisch. Die Griinde hierfiir brauchen nicht naher aus- 
einandergesetzt zu werden. Die folgende Darstellung bringt eine 
Ubersicht, welche, um langere Wiederholungen zu vermeiden, die 
in anderem Zusammenhang bereits erwahnten Tatsachen nur 
kurz behandelt.  Fiir die allgemeinen chemisch-physikalischen 
Erkenntnisse, die keinen unmittelbaren Bezug auf den Chromo- 
somenbau haben, sei auf die Zusammenfassungen von SCHAEDE 
1929, KieseL 1930 und Mitow1pow 1936 verwiesen. 

Chromatin ist heutzutage kein chemischer, sondern ein 
morphogenetischer Begriff, der im wesentlichen soviel wie Chromo- 
somensubstanz, bzw. die im Ruhekern vorhande Substanz, die 
sich in Chromosomen umbilden kann, bedeutet (BovERI). Die 
zahlreichen alteren Versuche, auf Grund von Farbungen mit 
Anilinfarbstoffen und Hamatoxylin das Chromatin zu charak- 
terisieren und verschiedene chemische Arten von Chromatin zu 
unterscheiden, sind tiberholt und brauchen nicht mehr behandelt 
zu werden (vgl. v. MOLLENDORF 1924, EK. & G. Hammarsten & 
TEORELL). 

Nur eme Farbungsmethode, allerdings von ganz anderer 
Art, ist von Bedeutung geworden. Es ist dies die FrULGEN- 
RossenBeEckK’sche Nuklealreaktion mittels schwefligsaurem’ 
Fuchsin nach Hydrolyse in HCl (FrunGEn-Rossenpeck 1924, 
FEULGEN 1926). Durch sie lat sich, wie nunmehr wohl allgemein 
angenommen wird, die fiir das Chromatin bezeichnende Nuklein- 
saurekomponente, die Thymonukleinséure, im mikroskopischen 
Bild nachweisen, sofern methodische Fehlerquellen ausgeschaltet 
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werden (BAUER 1932, SHINKE & SHIGENAGA 1933, BRACHET 
1936, ScHAEDE 1936, Mrtow1pow 1936).)) 


CASPERSSON hat zum mikroskopischen Nachweis der Nuklein- 
siure eine andere Methode ausgearbeitet. Sie beruht auf der 
Ultraviolettabsorption der Nukleinsiiure in Kombination mit 
bestimmten Verdauungsversuchen, und gestattet anscheinend 
eine verhaltnismaiBig genaue Messung der vorhandenen Mengen. 


Es ist bemerkenswert, dal beide Methoden im wesentlichen 
uibereinstimmende Ergebnisse zeigen. Die  vollentwickelten 
Chromosomen sind — abgesehen von den primaren und sekun- 
dairen Einschniirungen — einheitlich nukleal, in den Prophase- 
chromosomen und den Riesenchromosomen der Dipteren-Schleifen- 
kerne sind nur die Chromomeren nukleal, die Zwischenfiden 
anukleal, nach der Feulgenmethode erscheinen die Zwischenstiicke 
sehr schwach nukleal (vgl. auch Kapitel III 2—4). CaspErsson 
(1936) gibt ferner an, daB der Nukleinsiuregehalt wahrend der 
Prophase zunimmt. 

Wichtig ist, da nicht alle Chromosomen aller Entwicklungs- 
stadien positive Nuklealreaktion ergeben. Nach Bauer (1933) 
verhalten sich nicht nur die stark aufgelockerten Chromosomen- 
tetraden in wachsenden Eizellen mancher Insekten anukleal 
(oder fast anukleal), fiir die dieses Verhalten begreiflich erscheint 
und auch von Kocu, BrRAcHET 1929, Hinparp, LupFoRD, Harvey, 
FAULKNER, MUKERJI und GRESSON angegeben wurde,?) sondern 
ebenso auch die kompakten Chromosomen Alterer Oocyten, 
die sich z. B. mit Heidenhains Hamatoxylin stark farben. ,,EKs 
miissen in ihnen also andere als nukleinsaure Stoffe vorhanden 
sein, die die Farbbarkeit nach Hamatoxylin ermoéglichen. Diese 
Befunde beweisen, daB in den wachsenden Chromosomen Ande- 
rungen der Stofizusammensetzung auftreten’’ (BAUER 1933). 


AuBer diesen Veranderungen sind vielleicht noch andere 
wahrend des Formwechsels der Chromosomen vorhanden, die 
sich allerdings durch mikrochemische Reaktionen nicht nach- 
weisen lassen. Die Thymonukleinsiure kommt in zwei Modi- 

1) Die chemische Formel der Thymonukleinséure lautet nach LEVENE 
& Lonpon C59H;,N,;P,0.; (vgl. im tibrigen MiLtow1pow). 

2) Auch bei der Griinalge Nitella ist das Chromatin manchmal anu- 
kleal (WALTHER). Mit den héheren Pflanzen tibereinstimmend verhalt sich 
Spirogyra (GEITLER 1935b, SuemMATsu 1936). 
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fikationen vor, deren eine sehr leicht, die andere kaum gelatinier- 
bar ist. Nach der wahrscheinlichen, aber nicht beweisbaren An- 
nahme Kiesets und Mi~owrpows (1932) geht wahrend der 
Mitose die eine in die andere iiber; d. h. in den mitotischen Chro- 
mosomen wiirde die erstere tiberwiegen, im Ruhekern, der ja 
vorwiegend Solcharakter besitzt, die andere. 

Die Chromozentren der Ruhekerne geben naturgema8 kraftige 
Nuklealreaktion. In den Fallen, wo sie sich mit wechselnder 
trophischer Funktion und mit dem Wachstum der Zellen ver- 
andern (bei Pflanzen in Gallenzellen, Driisenzellen, Trichocyten), 
la8t sich auch eine Veranderung des Nukleinsiuregehalts nach- 
weisen (MiLow1pow 1936). Fiir die Vorderdarmdriise von Helix 
hat CASPERSSON gezeigt, daB der Nukleinsiuregehalt mit den 
verschiedenen Funktionsstadien wechselt. Wie die Zusammen- 
hange im einzelnen sind, ist allerdings noch ganz unbekannt, da 
eine aufschluBreiche morphologische Strukturanalyse der Kerne 
fehlt. Die betrachtliche GréBe dieser Kerne macht es in Analogie 
zu den tierischen Riesenkernen (Wanzen, Dipteren) wahrschein- 
lich, daB die Kerne polyploid werden, sei es durch Verschmel- 
zung — was aber fiir einige Falle bestritten wird —, sei es durch 
,innere Teilung*. Trifft dies zu, so ist zwar der Nukleinsaure- 
gehalt des Kerns absolut gestiegen, jedoch dadurch, da8 die ihn 
aufbauenden- Elemente, die Chromosomen, vermehrt wurden. 
In Fallen, wo die Chromozentrenbildung reversibel ist (Drosera- 
tentakel u.a.), mu es sich allerdings um andere Vorginge handeln. 

Eine einzige Untersuchung in dieser Richtung liegt von 
YAMPOLSKY vor, der die Entwicklung der groBen Ovarialhaare 
von Mercurialis annua verfolgte und dabei auch physiologische 
Vergleiche mit den Speicheldriisenkernen und -zellen zieht. Die 
Kerne dieser Pflanze enthalten Chromozentren, doch schwankt 
ihre Zahl — wohl infolge von Sammelchromozentrenbildung — 
so stark, daB eine tatsichliche morphologische Analyse mit dem 
oben angegebenen Ziel (das YAMPOLSKY auch gar nicht verfolgt) 
ausgeschlossen ist. In den Kernen der heranwachsenden Haare 
laBt sich nur feststellen, da die Chromozentren bei gleich- 
bleibenden Zahlenschwankungen gréBer werden. 

Das sog. Eliminationschromatin der Lepidopteren, das 
in den Reifeteilungen im Aquator zuriickbleibt, gibt keine positive 
Feulgenreaktion, besteht also aus einer thymonukleinfreien Sub- 
stanz (BAvER 1932, FRoLowa 1935). Die Annahme, daf es sich 
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uberhaupt nicht um eine Abgabe von Substanz, die mit den 
Chromosomen verbunden ist, sondern etwa um eine Veranderung 
des Spindelmittelteils handelt, liBt sich dadurch widerlegen 
(Frotowa), da® die Eliminationssubstanz schon vor der Meta- 
phase an den Chromosomentetraden sichtbar ist. Méglicherweise 
sind diese Vorgiinge mit dem Abwerfen der ,,Wollfadchen* an 
den Chromosomen von Alydus (Heteroptere) verwandt (REUTER), 
das sich jedoch nicht in der Metaphase, sondern in der mittleren 
Prophase abspielt. 

AuBer der Nukleinsiurekomponente besteht das Chromatin 
nach der gelaufigen Vorstellung aus Proteinen und wohl aus 
Lipoiden. SHINKE & SHIGENAGA (1933) meinen, da’ das Chro- 
monema Nukleoproteine und Lipoide enthalt, die Matrix aber 
aus Lipoiden mit oder ohne Proteine besteht. Nakamura (1937) 
betont jedoch, daB sich etwas Sicheres tiber die chemische Natur 
der Matrix tiberhaupt nicht aussagen ]aBt. Die interchromo- 
merischen Stiicke der Riesenchromosomen bestehen nach Cas- 
PERSSON und BariGozzi aus Proteinen. Mikroveraschung ge- 
wohnlicher Chromosomen (UBER, Funoaka & OGAta, ScoTt) 
und der Riesenchromosomen (BARIGOZZI) ergibt reichlich mine- 
ralische, phosphatische und _ nichtphosphatische, Riickstande 
(vgl. auch KireseL und Minowrmow 1936; daselbst die altere 
Literatur tiber ,,Chromatin“ und ,,Achromatin‘’ — Linin —). 

WRINCH nimmt an, daB die Chromosomen aus Polypeptid- 
ketten (Protamine, Histone), die zu Micellen zusammentreten, 
aufgebaut sind, wobei die Nukleinsaure mit den basischen Gruppen 
der Polypeptidmolekiile ein Nukleat bildet. Die weiteren Vor- 
stellungen, dai die Nukleinsdure senkrecht zu den Hauptvalenz- 
ketten der Eiweifmolekiile angeordnet ist, wodurch bei der Vier- 
wertigkeit der Thymonukleinsaure vier Ketten zusammengehalten 
werden wiirden, da die EKiweifnukleate bei Schwankungen des 
Pn-Werts verschiedene Gruppierungen annehmen, daf die Glieder 
der EiweiBketten beliebig vertauschbar sind und hierauf der Gen- 
austausch beruht, sind rein hypothetisch. Derartige Ansichten 
iiber den Chemismus der Gene, die auch KoutTzorr¥ (1928), DEME- 
REC (1933) und HAASE-BESSELL (1936) gedubert haben, erscheinen 
reichlich verfriht. 

Gesichert ist dagegen der Micellbau, und dies nicht nur 
aus allgemeinen Analogiegriinden, sondern vor allem auf Grund 
des Verhaltens der Chromosomen im polarisierten Licht. Wie 
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Scumrpt an verschiedenen Objekten gezeigt hat (1928—1937), 
besitzt das Chromatin unter Umstinden Doppelbrechung und ist 
aus optisch einachsigen, negativ doppelbrechenden Micellen auf- 
gebaut zu denken.!) DaB sich dieses Verhalten zur Aufklarung 
des Spiralbaus heranziehen laBt, wurde bereits gezeigt (Kap. III 2) 
(Kuwapa & Nakamura 1934, Nakamura 1937). Im einzelnen 
bestehen noch mancherlei Unklarheiten: wahrend ScHMIpT 
(1936) beobachtete, daB die an lebenden Anaphasechromosomen 
sichtbare Doppelbrechung bei Alkoholbehandlung verschwindet, 
konnte Nakamura (1937) gerade durch Alkoholbehandlung die 
Doppelbrechung deutlich machen (Kuwapa — 1937 — meint 
dazu, daf durch die Entquellung die regelmaBige Orientierung 
der Micelle geférdert wird); ferner sah Scumipt (1928, 1932) die 
Doppelbrechung bei Behandlung mit kochendem Wasser ver- 
schwinden, wahrend sie in den Versuchen von NAKAMURA (1937) 
erhalten blieb und ihren Charakter nicht anderte. ULiRic# fand 
die Chromomerenaggregate der Riesenchromosomen nur in 
fixiertem oder abgestorbenem Zustand doppelbrechend. 


Nach diesen Befunden bleibt es noch unklar, in welcher Be- 
ziehung Entquellung und Verquellung zum Micellarbau stehen. 
Diesbeziigliche Vorstellungen von Wrrincu sind vollig hypo- 
thetisch. Eine nicht geringe Schwierigkeit fiir die Beschreibung 
der Quellungs- und Entquellungsvorginge tiberhaupt liegt in 
der Unklarheit der Begriffe Chromonema und Matrix (Kap. III 4). 
Feststehend ist, daB die lebenden Chromosomen festgelatinése, 
elastische und stark viskose K6rper sind und in entsprechenden 
Reagentien leicht verquellen (CHAMBERS & SANDS, CHAMBERS 
1924, 1925, Lewirsky 1927, STROHMEYER 1935; vel. auch GRAY). 
Untersuchungen mit der Zentrifuge zeigen, daB sie, wie zu er- 
warten, ein verhaltnismaBig hohes spezifisches Gewicht besitzen 
(Littre, Motrier, Nemec 1915, ScuaEpE 1930). Wahrend der - 
Prophase erfolgt vielleicht eine nat tirliche Entquellung (ScHAEDE 
1926, 1929, KimnseL, SmMaAuu); nach Bear (1930) spricht hier- 
fiir die Zunahme der Lichtbrechung, die Abnahme des Volumens 
— die allerdings kaum exakt feststellbar ist — und die Zu- 
nahme der Fixierungsstabilitét. Zum Teil spielt bei diesen 


*) Eine ausfiihrliche Schilderung eriibrigt sich, da in der vorliegenden 
Sammlung eben eine monographische Darstellung erschienen ist (ScuMIDT 
1937). 
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Veranderungen aber auch die, von BeLar nicht beriicksichtigte 
Spiralisierung mit. 

In Beziehung zum Wassergehalt steht die vitale Sichtbar- 
keit der Chromosomen bzw. der Chromatinstrukturen des Ruhe- 
kerns. Der Quellungsgrad hangt ceteris paribus vom pp-Wert ab. 
Im einzelnen bestehen aber auch hieriiber Meinungsverschieden-— 
heiten, Yamana & Isnit geben an, daB in hinreichend konzen- 
trierten Pufferlésungen die Chromosomen bei jedem py-Wert 
vital sichtbar sind, wiahrend sie nach Kuwapa & SAKAMURA 
(1924), SakamurRa (1927) und Kuwapa (1937) bei einer be- 
stimmten H-Jonenkonzentration unsichtbar werden. Bemerkens- 
werterweise herrschen im Wassergehalt der Chromosomen bei 
nahe verwandten Arten spezifische Unterschiede: wahrend sie 
bei den meisten Heuschrecken in der meiotischen Prophase 
starker lichtbrechend als der Kernsaft sind (BELAR 1930), sind 
sie in anderen Fallen wasserreicher und unsichtbar (CHAMBERS 
1924). In solchen Fallen kénnen sie durch Anstich, der Ent- 
quellung hervorruft, sichtbar gemacht werden. Allgemein kénnen 
in scheinbar homogenen Kernen reversible Entmischungen 
hervorgerufen werden (StruGGER 1930, Kuwapa 1932); sie er- 
geben zum Teil ganz bestimmte Strukturen, womit eine wichtige 
Stiitze fiir die genetisch und morphogenetisch geforderte In- 
homogenitat des Ruhekerns gegeben ist (ZEIGER, vegl. auch 
Rigs). 

Untersuchungen iiber den isoelektrischen Punkt in Chromo- 
somen wurden mehr nebenbei anlaSlich anderer Fragestellungen 
unternommen; die einander teilweise widersprechenden Angaben 
sind noch wenig befriedigend (PISCHINGER, DRAWERT, Rtgs); 
manche Mitteilungen kranken an der zu wenig prazisen Fassung 
der morphologischen Strukturen und der Artefaktbildung. Von 
besonderem Interesse in dem hier behandelten Zusammenhang 
ist die Beobachtung, daB sich die Chromosomen vital farben 
lassen, wenn gleichzeitig Entmischung — die aber reversibel ist — 
erfolgt (Rrss).2) Es zeigte sich dabei an der Epidermis vom 

1) Uber Fixierungswirkung im allgemeinen siehe Kap. III 4; vel. auch 
GRAY. 

2) Die friiher herrschende Meinung (vgl. Becker 1936), daB die Vital- 
farbung der Chromosomen friiher oder spiter zum Tode fithren mu8, also 
gewissermafen der Beginn des Absterbens ist, ist dadurch tiberholt. 
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Axolotl, daB die Chromosomen verschiedener Zelltypen ver- 
schieden reagieren; allerdings bleibt es noch fraglich, ob nicht 
bloB eine sekundare, durch die Reaktion des umgebenden Plasmas 
hervorgerufene Wirkung vorliegt; eine Verschiedenheit des isoelek- 
trischen Punktes konnte in diesen Fallen nicht bewiesen werden. 

Was die Oberflachenladung der Chromosomen anlangt, so 
wird angenommen, daB sie negativ geladen sind, in der Anaphase 
aber positiv umgeladen werden (vgl. WiLson 1925, 1933, ZIRKLE 
1928, KotiEer 1934b).) Die von Darurneron zur Erklarung 
der mitotischen Bewegungen, der Paarung und Terminalisation, 
gemachten Sonderannahmen (vgl.auch Konier 1934b) sind 
insofern wenig férderlich, als sie aus dem zu erklarenden Be- 
wegungsverhalten abstrahiert wurden. 


Im ganzen ist das Bild, das sich z. Zt. vom chemisch-physi- 
kalischen Aufbau der Chromosomen entwerfen lift, noch un- 
vollkommen und unbefriedigend. Die Ursache liegt nicht nur in 
den bedeutenden methodischen Schwierigkeiten, die solchen Unter- 
suchungen im Vergleich zu morphologischen entgegenstehen, 
sondern auch darin, da die Chromosomen bisher vorwiegend 
vom Standpunkt der Vererbungslehre als ,,Gentrager‘ unter- 
sucht wurden. In dieser Hinsicht ist ein gewaltiges, in sich véllig 
geschlossenes, die Genlehre und die Chromosomenmorphologie 
umfassendes Gebaude entstanden, das kaum seinesgleichen hat. 
Dies war aber verhaltnismaBig leicht erreichbar, weil die Genetik 
in ihrer bisherigen Form wesentlich in einem sinnvollen In-Be- 
ziehung-Setzen statistischer Daten bestand; als Unterlage war die 
morphologisch-deskriptive Zytologie véllig ausreichend. Solange 
die Physiologie des Gens nicht ernstlich in Angriff genommen 
wird, bleibt auch die Frage nach dem chemischen Aufbau der 
Chromosomen ohne wesentliches Interesse. Ansdtze zu einer 
physiologischen Genetik sind bereits vorhanden. Die zu- 
kiinftige Forschung wird diese Gedankenrichtung fortsetzen, und 
damit wird auch der Chromosomenbau eine andersartige ver- 
tiefte Behandlung erfahren. 

1) Elektrische Ladung wurde schon von Litiiz und Harpy zur 
Erklarung der abstandgleichen Anordnung der Chromosomen in der Meta- 
phase und der Chromosomenbewegungen angenommen. 


6. Kapitel 


Zusammenfassung und Ausblick 


Uberblickt man die dargestellten Ergebnisse, so erhebt sich 
die Frage: welche Angaben gehGéren zu den gesicherten, bleibenden 
Erkenntnissen, welche werden nach besserer Einsicht friiher oder 
spater tiberholt werden ? 

Zum bleibenden Bestand sind die deskriptiven Angaben tiber 
die auBere Morphologie der Chromosomen zu rechnen. Sie stellen 
im Grunde genommen eine Vertiefung und Erweiterung der Kennt- 
nisse tiber die als ,,Chromosomenindividualitat‘ zusammen- 
gefaBten Erscheinungen dar. Das Chromosom besitzt also eine 
bestimmte Gliederung in der Langsrichtung. 

Ein Merkmal dieser Gliederung ist die Heterochromasie. 
In deskriptiver Hinsicht ist hieriiber das grundsatzlich Wichtige 
bereits geleistet; weitere Forschungen k6énnen nur noch Ergin- 
zungen bringen. Das allgemeine physiologische Problem der 
Heterochromasie ist dagegen noch nicht gelost und auch noch 
kaum zu l6sen versucht worden. 

Nur eine Seite des Problems ist in Angriff genommen worden, 
namlich die genetische. Der angenommenen Genarmut im Hetero- 
chromatin entspricht das ,,Zusammenschrumpfen“ der hetero- 
chromatischen Chromosomenabschnitte in den Schleifenkernen 
von Drosophila auf eine GréBe, die ihrem — geringen — Chromo- 
merengehalt proportional ist. Obwohl es ausgeschlossen scheint, 
daB es sich hierbei um einen Zufall handeln kann, bleibt es doch 
noch ungewib, wieweit Verallgemeinerungen zulassig sind. Denn 
bei den wenigen Bliitenpflanzen und Moosen, deren Hetero- 
chromatin in der Meiose untersucht wurde (DARLINGTON, GEITLER, 
JACHIMSKY), enthalt es nicht wenige Chromomeren; bei Sphaero- 
carpus liegen in ihm anscheinend keine lebensnotwendigen, wohl 
aber verhaltnismaBig zahlreiche ,,unwichtige Gene (KNAPP). 
Jedenfalls scheint es, da’ die heterochromatischen Chromo- 
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somenabschnitte in genetischer Hinsicht ,,zweitrangig“ sind, und es 
ist denkbar, daB sie phylogenetische Rudimente darstellen; aller- 
dings Rudimente, die wohl eine bestimmte physiologische, vielleicht 
trophische Funktion besitzen. 

Eben iiber diese Seite des Problems liegen erst gelegentliche 
Beobachtungen vor (TINNEY, JAcHIMsKy an Lebermoosen). 
Sicher ist, daB bei Gerris lateralis (Heteroptere) die Chromozentren 
in verschiedenen Geweben verschieden ausgebildet sind, und dai 
dies mit der Somadifferenzierung in Zusammenhang steht 
(GEITLER 1937a). Untersuchungen der Embryogenese in dieser 
Richtung fehlen noch vollkommen; ebenso auch Beobachtungen 
iiber die Veranderungen der Chromozentren in ein und derselben 
Zelle bei wechselnder Funktion, also etwa in Driisenzellen. Daf 
hier tiberhaupt morphologisch fafbare Veranderungen eintreten, 
ist bekannt (vgl.z. B. Ries 1937b); sie sind jedoch noch nicht 
nach dem jetzigen Stand der morphologischen Kenntnisse ana- 
lysiert worden (dies gilt auch fiir die analogen Veranderungen in 
pflanzlichen Kernen, z.B. in den Drosera-Tentakeln, in von 
Pilzen befallenen Zellen u. dgl. mehr). 

Andererseits ist nicht zu vergessen, da es Organismen gibt, 
die anscheinend tiberhaupt kein Heterochromatin besitzen; dies 
ist bei den hoheren Pilzen und vielleicht auch bei manchen Bliiten- 
pflanzen (Uvularia?) der Fall. Allerdings la8t sich nur behaupten, 
da in den Ruhekernen kein Heterochromatin sichtbar wird 
(die gewéhnliche Definition des Heterochromatins beruht aber 
auf der Sichtbarkeit!). Die Sichtbarkeit hangt jedoch vielleicht 
mit dem Typus des Ruhekerns zusammen. Es gibt tatsachlich 
verschiedene, organisationsmabig festgelegzte Bautypen der Kerne. 
Kines der Merkmale besteht in dem Verhaltnis von Chromatin 
(= Gesamtvolumen der Metaphasechromosomen) und Kern- 
volumen (Menge des Kernsafts) (vgl. Manton). Rein phano- 
logisch lassen sich etwa folgende Typen aufstellen: Kerne, die 
tiberhaupt homogen erscheinen, also keine Chromozentren und 
kein strukturiertes Euchromatin enthalten; solche, die im ganzen 
homogen-blasig aussehen, aber Chromozentren enthalten ; solche, die 
neben Chromozentren auch euchromatische Strukturen erkennen 
lassen; und schlieBlich Kerne, die nur strukturiertes Euchromatin 
(Chromonemata) enthalten. Allerdings ist es fraglich, ob im letzt- 
genannten Fall tatsachlich ein rein euchromatisches Chromonema 
vorhanden ist oder ob dieses vielleicht mit heterochromatischen 
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Chromomeren besetzt ist, welche das ,,kérnige‘‘ Aussehen des 
Kerns bedingen (fiir Dipterenkerne liBt sich dies tatsichlich 
zeigen, GEITLER 1934a). 

Der zunachst so klar erscheinende Begriff des Heterochroma- 
tins wird durch derartige Uberlegungen wieder unklarer. Die 
Unklarheit beginnt, wenn man die Erscheinung der Hetero- 
chromasie auf die Feinbauelemente des Chromosoms iibertragen 
will. Eine befriedigende Klairung wird sich wohl aus dem Studium 
der Riesenchromosomen ergeben. Ansiitze hiezu legen in der 
Auffassung Bavrrs iiber die Heterochromomeren vor. 


Das Problem des mikroskopischen Feinbaus kann in zwei- 
facher Hinsicht als grundsatzlich geklart gelten: 1. es steht fest, 
dal} die Chromosomen Spiralbau besitzen, d.h. daB der mito- 
tische Zyklus auf Spiralisierung und Entspiralisierung des Chromo- 
nemas beruht (japanische Autoren, DaRLINGToN); 2. das Chromo- 
nema besitzt Chromomerenbau, welcher in bestimmter Beziehung 
zur linearen Anordnung der Gene steht (hierfiir ergeben vor allem 
die Riesenchromosomen der Dipteren glanzende Beweise). 

Im einzelnen bestehen Meinungsverschiedenheiten tiber die 
Anzahl. der Chromonemata je Chromatide (1, 2 oder 4) und bei 
Vorhandensein mehrerer tiber ihre relative Windungsrichtung 
(vgl. DARLINGTON 1935b). Wahrscheinlich besitzen die Chroma- 
tiden Doppelbau; ein neuartiges Indizium in dieser Richtung 
ergibt die Tatsache, dafi die Riesenchromosomen von Simulium 
je Partner zwei Chromonemabiindel enthalten (GEITLER 1934a, 
PAINTER & GRIFFEN). Unklar ist noch der Begriff der Matrix, 
d.h. seine Beziehung zum Chromonema und zur ,,Rinde“ der 
Chromosomen. Daf tiberhaupt eine ,,Rinde“ wenigstens im Sinn 
einer Oberflachenhiille mit besonderen physikalischen EHigen- 
schaften vorhanden ist, folgt wohl aus den Untersuchungen 
ZEIGERS. 

Sicher ist, daB sich tiber den Feinbau bereits ganz bestimmte 
Vorstellungen bilden Jassen; es ist daher nicht mehr zeitgemaB, 
alte und alteste Beobachtungen und Vermutungen neben neue 
zu reihen und alle zusammen als gleichberechtigt, also die wesent- 
lichen Fragen noch als kontrovers hinzustellen, wie dies noch in 
manchen neuen zusammenfassenden Darstellungen geschieht. 
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Einen neuen Aufschwung wird in nachster Zeit wohl die 
phylogenetische Richtung der Chromosomenuntersuchungen 
und die Behandlung des Artbildungsproblems erfahren. Zunachst 
sind auf Grund der Analyse der Riesenchromosomen der Dip- 
teren Ansatze zu einer exakteren Behandlung des Begriffs der 
homologen Chromosomen bzw. -abschnitte vorhanden. Doch 
fehlt noch eine wesentliche Voraussetzung fiir ein befriedigendes 
Verstindnis insofern, als es noch unbekannt ist, in welcher Be- 
ziehung Veranderungen der Gene zur Veranderung der sichtbaren 
Struktur stehen, oder anders ausgedriickt, wie ,,stark“‘ oder 
welcher Art Genmutationen sein miissen, um sich in einem ver- 
anderten Chromomerenbau auszudriicken. Die Tatsache, dab 
in Bastarden von Drosophila-Arten die Paarung von Chromo- 
somenabschnitten unterbleiben kann, obwohl die morpho- 
logisch-sichtbaren Strukturen identisch sind, zeigt wohl, daB das 
Paarungsverhalten ein feinerer Indikator fiir die genetische Homo- 
logie als die erkennbare Struktur ist. 

Das Problem der Lokalisation der Gene ist durch die Unter- 
suchung der Riesenchromosomen dahin eingeengt worden, daB 
die Lage der Gene in Einzah] in den Chromomeren, nicht in den 
Zwischenstiicken anzunehmen ist (die Versuche durch Réntgen- 
wirkung einzelne Chromomeren auszuschalten und den genetischen 
Erfolg zu beobachten, sind allerdings noch gering). Dadurch ist 
die altere, hypothetische Auffassung BELLINGs u.a., in den 
Chromomeren den Sitz der Gene zu suchen, auf eine feste Grund- 
lage gestellt. Wie das Gen im Areal der Chromomere liegt und was 
ihm materiell entspricht, also der Feinbau der Chromomeren, ist 
noch. ganzlich problematisch. Gewif ist, daf man die Gene nicht 
, Sehen* kann, und wahrscheinlich bleibt auch die alte Auffassung 
zu Recht bestehen, da® die stark fairbbare chromatische Sub- 
stanz nicht die genetisch bedeutsame ist (vgl. RnuTER). 


Diese Uberlegungen fiihren auf das Gebiet des submikro- 
skopischen Feinbaus der Chromosomen. Ein wesentlicher 
Fortschritt besteht in dem Nachweis der Doppelbrechung des Chro- 
matins. Damit ist der Grund zu der Vorstellung gelegt, daB in 
den Chromosomen bestimmt orientierte Kettenmolekiilverbande 
(Micelle) vorliegen. Im einzelnen ist die polarisationsoptische 
Untersuchung und ihre Kombination mit chemisch-physikalischen 
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Versuchen noch so jung, daB sich z. Zt. kein fest umrissenes 
Bild entwerfen laf8t. Manche Angaben iiber die natiirlichen und 
kiinstlichen Bedingungen, unter welchen die Orientierung der 
Micelle vorhanden ist oder sichtbar wird, widersprechen einander. 


Auf rein chemischem Gebiet ist der exakte Nachweis der 
Thymonukleinsaure als Fortschritt zu verzeichnen. Bemerkens- 
wert ist, daf die mit neuartiger Methodik gewonnenen Ergebnisse 
CASPERSSONS zu den mittels der Feulgen-Reaktion erhaltenen 
im wesentlichen stimmen: ausschlieBlich oder hauptsachlich 
nukleal sind die Chromomeren. 


Es kénnte scheinen, da der physikalisch-chemischen Rich- 
tung der Chromosomenforschung, die bisher hinter den anderen 
Forschungsgebieten zuriickgeblieben ist, die fithrende Rolle in 
der nachsten Zeit zuakommen wird. Wahrscheinlich wird es sich 
in diesem Fall so wie auf anderen biologischen Teilgebieten ver- 
halten: nur bei richtiger Verwendung der physikalisch-chemischen 
Kenntnisse und ihrem richtigen Einbau nach den Bedirfnissen 
rein biologischer Fragestellungen, also unter betonter Vor- 
herrschaft dieser, wird sich eine sinnvolle Synthese ergeben. In 
dieser Hinsicht ist als nachstes Erfordernis die physiologische 
Untersuchung des Chromosomenbaus anzusehen; die sichere 
Grundlage hierfiir bietet die Morphologie, deren Erkenntnis- 
moglichkeiten, trotz vieler endgiiltiger Erfolge, noch lange nicht 
erschopft erscheinen. 
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. Aberration s. Veranderung 
Acacia 31 
Achromatin 36, 37, 95, 137 
»,Achse‘‘ (Achsenbau) der Chromo- 
somen 90 
Acridium 82 
Actinophrys 12 
Aste (Verzweigungen) der Chromo- 
somen 50 
aquilokale Heterochromasie 38 
Agapanthus 87 
Aggregatzustand der Chromosomen 
138 
Allium 25, 26, 29, 62, 68, 70, 76, 81 
Aloé 5, 25, 70 
Alveolenbau der Chromosomen 79 
(vgl. auch Vakuolisierung). 
Alydus 137 
Amanita 5 
Ambystoma 5, 27, 140 
Amoeba 33 
Amphiuma 17 
Aneura 25 
Ansatzstelle der Spindelfaser 6, 12 {f., 
38, 41, 46, 47, 50, 51, 53, 89, 
105, 107, 108, 115 
Anthericum 85 
anukleal 135 
Arme der Chromosomen 14 
Artefakt 67, 77, 79, 92, 94, 139 
(s. auch Fixierungswirkung) 
Artbildung s. Phylogenie 
Ascaris. 8, 20; 215 22-753, 59 so2: 
93 


atelomitisch 14, 54ff. 

Axolotl 5, 27, 140 

Austausch s. crossing over u. Trans- 
lokation 

azentrische Fragmente (= Fr. ohne 
Spindelansatz) 17, 50, 53, 57 


Bakterien 2, 6 

Batrachoseps 83 

Brbio 26, 100, 106, 108 

Briiche 44, 51ff. (s. auch Frag- 
mente) 


Calanus 34 

Centromer s. Ansatzstelle 

Chemie 114, 115, 134ff. (s. auch 
Nuklealreaktion) 

Chiasma 14, 70, 93, 105, 106 

Chironomus 100, 103, 104, 105, 108, 
TOP US ela a 

Chorthippus s. Stenobothrus 

Chromatide s. Langsspaltung 

Chromatin 37, 95, 134ff. 

Chromatindiminution 46 

Chromatinelimination 136, 137 

Chromiole 83 

Chromomere 6, 41, 52, 59, 72, 83ff., 
103 ff., 110, 115, 143, 144, 145 
(s. auch Heterochromomeren) 

Chromomerenageregate 110 

Chromonema 4, 10, 14, 40, 49, 60ff., 
71ff., 83, 94, 98, 109ff., 138, 143 
(s. auch Spiralbau) 

Chymomyxa 53 
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Chromozentrum 30, 35ff., 108, 115, 
124 ff; 130,131, 136 

Circotettix 51 

Citrullus 36 

Cladochaeta 53 

Cladophora 9, 27, 29, 31, 61 

Clymenella 10 

Cocconeis 5 

Collinsia 41 

Crepis 5, 12, 25, 26, 48, 51, 90 

crossing over 45, 50, 57, 122 

Cryptochironomus 103, 110 

Culex 132 

Cyanophyceen 2, 6 

Cyclamen 7 

Cyclops 9 

Cymbella 83 


Datura 45 

Deletion 47, 56 

Dianthus 10 

dimere Chromosomen 128, 129 

Diminution 46 

Diplochromosomen 50, 51 

dizentrische Fragmente (Fr. mit 
zwei Spindelansatzen) 17, 50 

Doppelbau der Chromosomen 49, 59, 
65ff., 81, 106, 109, 110, 112, 143 

Doppelbrechung der Chromosomen 
63, 70, 138 

Drosera 41, 44, 136, 142 

Drosophila 5, 15, 25, 26, 34, 39, 43, 
44, 45, 50, 52, 53, 79, 100, 101, 
103, 105, 106, 107, 108, 109, 110, 
TI i 4 ios WIGS L719, 122; 
132, 141, 144 

Drosophyllum 6 

Duplikation 47, 56 


Einschniirung, primare s. Ansatz- 
stelle 

Hinschniirung, sekundare 22 ff. 

Entmischung 69, 139 

Entquellung s. Quellung 
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Elektrische Ladung 96, 140 

Eliminationschromatin 136, 137 

Ephedra 23 

Hremurus 29 

Euchromatin 34 ff. 

EKuchromomere 121 (s. auch Chro- 
momere) 

Eucomis 80 

Euglena 19, 81 


Feinbau, mikroskopischer 58 ff., 
109ff., 143 

Feinbau, submikroskopischer 134 ff., 
144, 145 

Feulgens Nuklealreaktion s. Nuk- 
lealreaktion 

,.ibrillen’’ 86 

Fixierungswirkung 3, 15, 16, 64, 
65, 66, 67, 77, 85, 92, 94, 95, 138 

Fragmentation 44, 45, 46, 47 ff. 


Galtonia 18, 19, 23 

Gasteria 64, 68, 82 

Gen 34ff., 100, 118, 119, 122, 123, 
137, 140, 141, 144 

Genonema 60 

Gerris 5, 20, 27, 37, 39, 42, 44, 124, 
125. 1265) L277 42, 

Geristfaiden 90 

Geschlechtschromosomen 20, 22, 34, 
37, 08, 39, 42,0445 455 46, 52: 
53, 56, 79, 101," 107, 108) 115, 
LG eel TSS Oe tte 

Ginkgo 23 

Gomphocerus 5 

GroBe d. Chromosomen 3ff., 101, 
103 

GroBspiralen 63 ff. 

Grundsubstanz d. Chromosomen s. 
Matrix 


Haemanthus 5 
Hartmanella 5 
Helux 136 
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Heterochromasie 36 (s. auch Hetero- 
chromatin) 

— aquilokale 38 

Heterochromatin 18, 24, 30, 34ff., 
Sie thy Xe, Wr, Me TO, 
115ff., 124ff., 141 ff. 

— a- und f- 44, 45, 119, 120 

Heteropyknose 34 (s. auch Hetero- 
chromatin) ; 

Heterochromomere 103, 120 

Heterochromosomen s. Geschlechts- 
chromosomen 

Hohlzylinderbau 94 

Hordeum 25 

Homologie 99ff., 144 

Hyacynthus 57 

Hyalonema 60 


Icerya 9 

Innere Teilung 123 ff., 132, 136 

Insertion s. Ansatzstelle 

Interchange 45 

Interkinese, Interphase s. Ruhekern 

Inversion 47, 50, 56, 57, 106, 107, 
12 

Isoelektrischer Punkt 36, 96, 139, 
140 


Kalymma 60 (s. Matrix) 

Kappenkerne 38 

Karten der Gene 100, 101 

kernlose Organismen 2, 6 

Kern-Plasma-Relation 44 

Kinetochore s. Ansatzstelle 

kinetische Einschniirung s. Ansatz- 
stelle 

Kinugasa 65 

Kleinspiralen 63ff., 81 

Knauelkern s. Schleifenkern 

Knoten (in den Chromosomen) 55 
57 

Kommissur s. Ansatzstelle 

Kondensation, Kontraktion 59, 86 

Konjugation s. Paarung 
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Lachenalia 4 

Lactuca 35 

Langsspaltung (Zeitpunkt) 49, 71, 
Sl ay aia 

Lebendbeobachtung 17, 60, 65, 75, 
77, 85, 91, 108, 104, 138, 139 

Leitkérperchen 17ff., 93, 108, 120 

Lepas 8 

Leptonema 71, 85, 88 

Talhium 6, 84, 95 

Inmnanthes 30 

Linin 137 

Lipoide 137 

Locusta 50, 51 

Lohum 10 

Lycoris 54 

Lymantria 46 


Macrotylus 5 

Mais 26, 27, 28 

Makinoa 25 

,.Mark** der Chromosomen 94 

Matthiola 12, 67 

Matrix 30, 48, 60, 65, 66, 70, 72, 
717, 719; 80; 86; 94; 96; 97, 98; 
138, 143 

Meiose s. Spiralbau, Chromomere, 
Leptonema, Pachynema usw. 

Melandrium 8, 12 

Mensch 8 

Mercurialis 136 

Micellarbau 137, 138 

Mikrochemie s. Chemie 

Mikrodissektion 60, 114 

Mutation s. Veranderung 

Mycodrosophila 53 


Narcissus 29 

Narkosewirkung 47 

, negative’ Chromosomen 92 
Netzknoten s. Chromozentrum 
Nitella 9, 135 

Nothoscordum 80 

nukleal 135 
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Nuklealreaktion 15, 24, 30, 36, 67, 
86, 89, 95, 97, 114, 134ff., 145 

Nukleinsiure 115, 134ff. (s. auch 
Nuklealreaktion) 

Nukleolus 24ff., 104, 108, 109, 111 

nukleolenbildende Region 29 

Nukleoproteine 137 


Oceanodroma 5 
Oedogonium 5, 86 
Oenothera 45 
Oxalis 7 


Paarung der Chromosomen der Dip- 
teren 99ff., 104ff., 121, 122, 
129, 139, 144 

Pachynema 83ff., 114, 115, 124, 125 

Paneratium 57 

Paris 54, 57, 70, 74 

Pathologie 45 ff. 

Pediculoides 20 

Pellia 16 

Perla 39 

permanentes Spirem 132, 133 

Phragmatobia 46 

Phragnutes 10 

Phrynotettix 86 

Phylogenie 6, 7, 46, 52ff., 90, 121 ff., 
144 

Physik 114, 115, 134ff. (s. auch 
Quellung, Doppelbrechung usw.) 

Physiologie 6ff., 15, 29, 41, 42, 43, 
51, 183, 1385, 136, 142 

Pithophora 5 

Polarisationsoptik 137, 138 

Polypeptide 137 

Polyploidie 109, 125ff. 

polyten (Bezeichnung des Vielfach- 
baus der Riesenchromosomen der 
Dipteren s. Schleifenkerne) 

Primaveffekt (nach Réntgen- 
bestrahlung) 48 

Prochromosomen 35 (s. auch Chro- 
mozentrum) 


189 


Proteine 137 

Protenor 20, 22 

Proteus 84 

Protisten 2, 12, 19, 27, 31, 33, 35, 
61, 109 

Protomeren 128 

Pygaera 5 

Pyrrhocoris 34. 


Quellung und Entquellung der 
Chromosomen 3, 10, 85, 91, 94, 
103, 120, 1388, 139 

Querkerbe 34 


Radiumwirkung 47 

Rattus 8, 10 

Reliktspiralen 60, 77, 113 

reversible Entmischung 139 

Rhizoclomum 9 

Riesenchromosomen sg. Schleifen- 

Rinde s. Scheide [kerne 

rhythmisches Kernwachstum 128 ff. 

Réntgenbestrahlung 17, 28, 47ff., 
74, 118, 144 

Ruhekern 35ff., 41, 44, 60, 123ff., 
136, 142 

Rumex 29 


Salamandra 17 

Salmo 5 

Sammelchromomeren 38, 87, 123 

Sammelchromosomen 6, 20, 21, 45, 
A465 005 D2, Od, 04,, 00 

Sammelchromozentren 38, 41, 108, 
124 ff. 

SAT-Chromosomen 24ff., 
104, 105, 108, 111 

Satelliten s. Trabanten 

Sauromatum 5 

Scaptomyza 53 

Scheide der Chromosomen 58, 90ff., 
97, 143 

Schenkel der Chromosomen 14 

Schizophyceen 2, 6 


39, 41, 
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Schleifenkerne der Dipteren 3, 11, 
52, 56, 71, ‘72, 79, 81, 82, 89, 90, 
98, 99ff. 135, 138, 148, 144 

Sciara 13, 103, 105, 108, 109 

Scilla 10 

segmental interchange 45 

Sekundareffekt nach Rontgen- 
bestrahlung 47 ff. 

Simulium 100,101, 105, 106, 108, 
109, 111, 123, 130, 132, 143 

Solanum 10 

Solenobia 46 

Spaltung s. Langsspaltung 

Sparmanna 5 

Speicheldriisenkerne der Dipteren 
s. Schleifenkerne 

Speicheldriisenkerne der Heterop- 
teren 126ff. 

spezifisches Gewicht der Chromo- 
somen 138 

Sphaerocarpus 8, 42, 43, 44, 141 

Sphaeroplea 5 

Spindelansatz s. Ansatzstelle 

spiral within spiral-structure 63 

Spiralbau, Spiralisierung 4, 10, 14, 
40, 50, 55, 58ff., 91, 96, 97, 112, 
LTS LVS Sel 32. e358, 0143 

Sprrodela 5, 6 

Spirogyra 20, 21, 30, 31, 32, 33, 135 

Spongospora 20 

stabférmige Chromosomen 14, 54 ff. 

Stauroderus 38 

Stenobothrus 91, 92 

Strang s. Chromonema 

Strongylocentrotus 7 

Synapsis 106 (s. auch Paarung) 


Teilung s. Lingsspaltung 

telomitisch 14, 54ff. 

Temperaturwirkung 47, 67 

Tettigidea 82 

tertidrer Spalt 65, 74, 82 

Thymonukleinsiure 134ff., 145 (s. 
auch Nuklealreaktion) 
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Trabanten 12, 23ff., 37, 38, 49, 82, 
89 

Tradescantia 10, 57, 59, 60, 63, 64, 
GOS GGP9 705 73,0045) Oye Osa 1.8, 
131 

Translokation 28, 46, 47, 48, 49ff., 
a7 UNS le 

Trichotanypus 106, 119 

Tritium 10, 11, 29, 63, 74, 84, 88, 89 

Triton 9 

Tulipa 69, 84 


Ultraviolett-Beobachtung 96, 114, 
115, 135 
Uvularia 14, 26, 38, 142 


V-formige Chromsomen 14, 54 ff. 

Vakuolisierung der Chromosomen 65, 
66, 67, 71, 79, 81, 120, 121 

Vaucheria 5 

Veranderungen der Chromosomen 
(ontogenetische und phylogene- 
tische) 7ff., 39, 45ff., 121 ff. 

Vicia 22, 25, 27, 82, 95 

Viskositat der Chromosomen 51, 138 

Vitalbeobachtung s. Lebendbeob- 
achtung 

Vitalfarbung der Chromosomen 139 

Volumen der Chromosomen 5, 6, 45 


Wachstum der Chromosomen 112, 
123ff., 136 (s. auch Veranderun- 
gen) 

,», Wollfaidchenbildung® 85, 137 


X-Chromosomen 20, 22, 34, 37, 38, 
39, 40, 42, 43, 44, 46, 52, 54, 56, 
79, 101, 107, 108, 116, 117, 124 4. 


Y-Chromosomen 42, 44, 108, 115, 
116, 117, 118, 119 


Zea 26, 27, 28 

Zelleriella 18, 27, 31 
Zentrifugierung 46, 51, 138 
Zerstaubungsstadium 41 
Zygonema 88 
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Im Schriftenverzeichnis ist einzufiigen: 


HEDAYETULLAH, 8., 1931. On the structure and division of the somatic 
chromosomes in Narcissus. J. Roy. Micr. Soc. 51. 


Die folgenden im Schriftenverzeichnis angeftihrten Veréffentlichungen 
sind im Text auf folgenden Seiten zu zitieren: 

Epwarps 20, KeLtier & GickitHorn 140, McManon 61, Sass 47, 
Suingt 52, DE Sumer 35, Situ, B. G. 34, Stern 47. 
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von Professor Dr. L. Geitler 


Mit 209 Textabbildungen (Vill u. 296 Seiten) 1935 Geb. RM 21.— 


Das Werk ist ein erstmaliger kurxgefafpter Abrip der allgemeinen Zellen- 
lehre unter gleicher Beriicksichtigung pflanzlicher und tierischer Ver- 
hilinisse wnd Betonung der genetischen Richtung. Hs ist in erster Linie 
fiir Studierende der Biologie gedacht, soll aber auch dem Gebiet ferner- 
stehenden Fachgelehrten und Lehrern xur Orientierung dienen. Die Beigabe 
von rund ein Drittel der Gesamtxahl ausmachenden Originalabbildungen, 
manche neuen Beobachtungen und neuartige Zusammenfassungen alter 
Tatbesttinde machen die Darstellung auch fiir den engeren Kreis der 
Cytologen und Genetiker lesenswert. 


Schizophyzeen 


von Professor Dr. L. Geitler 
{Lieferung 32 des Handbuches der Pflanzenanatomie) 


Mit 114 Textabbildungen (124 Seiten) 1936 Einzelp. geh. RM 17.50 
Subskriptionspreis bei Abnahme des ganzen Handbuches RM 14.— 
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Vergleichende Morphologie der hoheren Pflanzen 
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Praktikum der Zell- und Gewebephysiologie der 


Pflanze von Dr.$. Strugger. Mit 103 Abbildungen. (XI u. 181 8) 
1935 Gebunden RM 8.50 


Dieses Buch soll in die experimentelle Physiologie der Zelle 
und der Gewebe einfiihren. Hs ist ein erstmaliger Versuch, die wich- 
tigsten Methoden und Ergebnisse der neueren Protoplasmaforschung 
fiir den Unterricht xusammenxufassen. Die Auswahl des Stoffes be- 
schrinkt sich bewupt nur auf das Kxperiment an der lebenden Zelle, 
wobet auf eine miglichst einfache Versuch stiresic laces besonderer 
Wert gelegt wurde. 

Da sowohl die Pflanxenphysiologie als ouch die Pflanxen- 
anatomie heute ohne die Hilfsmittel der Protoplasmaforschung kaum 
neue Wege beschreiten kinnen, so soll diese Zusammenfassung den 
Weg xu einer gliicklichen Synthese der Arbeitsrichtungen innerhalb 
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Mit 195 Textfiguren. (XII u. 404 8.) 1921/22 Einzelpreis RM 28.— 

2, 3, 4, 6 und 7 (Band II): Allgemeine Pflanzenkaryologie von Georg Tischler. 
Mit 406 Textabbild. (XV u. 89958.) 1921/22 Einzelpreis RM 63.80 
8 (Band VI): Bakterien und Strahlenpilze von Rudolf Lieske. Mit 65 Text- 
figuren. (IV u. 888.) 1922 Einzelpreis RM 6.25 
9 (Band IV): Das trophische Parenchym. A. Assimilationsgewebe von Fritz 
Jiirgen Meyer. Mit 35 Textabbildungen. (VII u. 85 8.) 1923 Einzelpreis RM 6.80 
10 (Band I*): Die Plastiden von Paul N. Schiirhoff. Mit 57 Textabbildungen. 


(IV u. 2248.) 1924 Hinzelpreis RM 17.— 
,, 11 (Band III): Die Zellmembran von C. van Wisselingh. Mit 73 Textabbild. 
(VIII u. 264 8.) 1925 Kinzelpreis RM 18.80 


Fortsetzung stehe niichste Seite. 
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(Band VII): Anatomie der Lebermoose von Th, Herzog. Mit 102,Textfiguren. 


(VI u. 1128.) 1925 Kinzelpreis RM 11.— 
(Band IX): Die Absorptionsorgane der phanerogamen Parasiten von Adolf 
Sperlich. Mit 32 Textfig. (IV u. 52 8.) 1925 Kinzelpreis RM 5.60 


(Band X): Anatomie der Angiospermen-Samen von Fritz Netolitzky. Mit 
550 Textfig. auf 26 ganzseitigen Abbild. (VI u. 374 8.) 1926 Einzelpreis RM 33.80 
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Einzelpreis RM 17.50 
Anatomie der Rhodophyceen von Prof. Dr. H. Kylin. Mit 252 Textabbildungen 
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Conjugata von Viktor Czurda. Mit 124 Textabbildungen. (IV u.176 8.) 1937 

Einzelpreis geheftet RM 22.— 
Anatomie der Vegstationsorgane der Plteridophyten von Y. Ogura. Mit 382 Ab- 
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1. Halfte: Der Ruhekern. Mit 252 Texttiguren (XVIII u. 630 8.) 1934 Hinzelpreis RM 80.— 
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III: Pathologie der Pflanzenzelle. Teil 1: Pathologie des Protoplasmas 
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XI: Die Doppelbrechung von Karyoplasma, Protoplasma und Meta- 
plasma yon W.J. Schmidt (Universitit GieBen). Mit 88 Textabbildungen 
(VIL und 388 8.) 1937 Gebunden RM 24, — 
XII: Zell-Nekrobiose und Protoplasma-Tod yon W.W.Lepeschkin (Uni- 
versitit Wien). Mit 10 Abb. (IX und 198 Seiten.) 1937 Gebd. RM 13.— 
» SII: Pathologie der Pflanzenzelle. Teil ti: Pathologie der Plastiden 
von E. Kiister (Universitit GieBen) Mit 91 Abbildungen. (XI und 
152 Seiten.) 1937 Gebunden RM 16.— 
XV: Phasenbaudes Protoplasmas von Alb. Frey-Wyssting (Ziirich)) ator 
.. XVI: L’acide ascorbique dans la cellule etlestissus par A. Giroud; _der 
(Paris) | Presse 
In Vorbereitung sind weitere folgende Bande: 
Permeability by 8. C. and M. M. Brooks (University of California) 
Electrostatics of Protoplasm by J. Gicklhorn (Prag), translated by J. Smalk 
and ©. T. Ingold 
The Structure of Protoplasm by W. Seifriz (University of Pennsylvania) 
Vitalfarbung pflanzlicher Zellen und Gewebe von 8. Strugger (Universitat Jena) 


Ausfihrliche Einzelprospekte kostenfrei 


Date Due 


fey a. Stee 


es ee ae 


| Q1591 39-3458 
P 946 


ve 14 Protoplasma=-monographien——— 
AUTHOR 
| TITLE . — ae 7 
5 DATE D JE . , C F Ww ER’ NAME : 


| \/ 4 
== = = e i _ &.4 — — = 


ad t 


) ee oe : val 
QHSGI Pro toplasma= 59~3458 
P 946 monographien See 

ve 14 


University of Hawaii Library 


RULES 


1. Books may be kept two weeks and may be re- 
newed once for the same period, except 7 day books 
and magazines. 


2. A fine of two-cents-a™day will be charged on 
each book which is not returned according to the 
above rule. No book will be issued to any person 
incurring such a fine until it has been paid. 


3. All injuries to books, beyond reasonable wear, 
and all losses shall be made good to the satisfaction 
of the librarian. 


4. Each borrower is held responsible for all books 
drawn on his card and for all fines accruing on the 
same. 


® 


